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Ernst Kiister 


In memoriam 


Am 6. Juli 1953 ist Ernst Kiister gestorben, es endete sein arbeitsvolles 
Leben, das so erfolgreich der Zellforschung gewidmet war. Geistig wird 
Kiister weiterleben, denn die markanten Ziige, die er in das Bild der 


Zellenlehre eingefiigt hat, sind mit ihm nicht ausgeléscht, sie werden leuch- 
ten und wirken, solange sich die Wissenschaft um die Ratsel der Lebens- 
einheit bemiiht. Es mag richtig sein, daff kein Mensch unersetzlich ist und 
da die Liicken, die der Tod reift, durch das Leben immer wieder geschlos- 
sen werden. Wer mag dies besser gewuft haben als Kiister, der erst vor 
Jahresfrist einen geistvollen Vortrag iiber Restitution und Regeneration ge- 
halten hat. Liicken und Wunden aber schliefen verschieden schwer und ver- 
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schieden schnell. Und eine Wunde, die lang nicht heilen wird, ist c , die 
der Protoplasma-Forschung durch den Tod Kiisters geschlagen worden ist. 
Kiister selbst muff es, trotz aller seiner Bescheidenheit, gewuft haben, da 
der Reichtum an Wissen und Kénnen, den er in einem langen, arbeitsvollen 
Leben gesammelt und durch eigenes geniales Schaffen wertvoll vermehrt 
hat, ein einmaliges Phanomen ist, das nicht wiederkommt. Vielleicht ist 
dieses Wissen um seine Einmaligkeit eine der Triebkrafte, die ihm die Be- 
rufung und die Ausdauer gaben, in groffen zusammenfassenden Werken 
wenigstens einen Teil seiner Forscherpersénlichkeit zu erhalten und zu 
iiberliefern. So hat er neben Biichern, deren Stoffe auf anderen Gebieten 
liegen, sein Meisterwerk ,,Die Pflanzenzelle* geschaffen, das zuerst 1935 er- 
schien und das in einer zweiten Auflage 1951 erscheinen zu lassen dem 
damals schon weit iiber Siebzigjahrigen die Energie nicht fehlte. Ist schon 
in diesen .,Vorlesungen iiber normale und pathologische Zytomorphologie 
und Zytogenese~ den Ergebnissen der Protoplasmaforschung ein breiter 
Raum gewahrt, so sind andere seiner Biicher dieser Wissenschaft zur Ganze 
gewidmet, so die Protoplasma-Monographien ,,Pathologie des Protoplasmas~ 
(1929) und ,,Pathologie der Plastiden™ (1937). Die Zeitschrift ,,Protoplasma~ 
hat Kiister von ihrem Anfang an in selbstloser Weise durch Verdffent- 
lichung zahlreicher eigener Arbeiten und Arbeiten seiner Schiiler wie kaum 
ein anderer geférdert und geehrt, und fiir das in Vorbereitung stehende 
Handbuch ,,Protoplasmatologia~ wollte er eine Reihe von Artikeln be- 
arbeiten, von denen leider nur mehr einer, namlich der iiber ,,Plasmoptyse”, 
ganz zum Abschluf gekommen ist. So hat neben der Zeitschrift fiir wissen- 
schaftliche Mikroskopie“, die Kiister in einer langen Reihe von Banden 
selbst herausgegeben hat, kaum eine andere Zeitschrift mehr Ursache und 
Verpflichtung, des grofen Zellforschers Kiister in Dankbarkeit zu ge- 
denken. 
F. Weber. 
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Einleitung 


In zwei vorhergehenden Arbeiten (W. Kuhl 1951, 19535) wurden an der 
lebenden, experimentell unbeeinflu&ten polyenergiden Zelle von Actino- 
sphaerium eichhorni die Cytoplasmastrukturen der einzelnen Zellregionen 
und der Zellorganelle beim Ablauf ihrer Funktionen sowie die Mikrodyna- 
mik der Plasmogamie und der ,,temporaren Plasmabriicken” einer 
Analyse unterzogen, bei der lediglich das ,,Zeitmoment~ des Beobachters 
durch Anwendung des Mikrozeitrafferfilms fiir die Dauer des Film- 
ablaufes geandert wurde. 

In den folgenden Ausfiihrungen werden Versuchsergebnisse dargestelli, 
die durch die Einwirkung zweier verschiedener mechanischer Reize auf 
lebende Actinosphaerien erzielt wurden. Die angestellten Versuche wurden 
unter Zeitraffung gefilmt und die fiir die subjektive Beobachtung zu 
langsam ablaufenden intrazellularen Bewegungsvorgange dadurch der di- 
rekten Beobachtung zuganglich gemacht. 
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I. Zur Technik der Versuche 


Die experimentellen mechanischen Mittel zur Erzielung von Verinde- 
rungen an und in der lebenden Zelle waren: 1. Zentrifugierung mit ver- 
schiedener Umdrehungszahl und Zeitdauer und 2. Pressung der Zelle in 
verschiedenem Ausmafte. Von chemischen Versuchen (Anderung des p,, An- 
wendung von quellenden und entquellenden Salzlésungen) wurde in dieser 
Untersuchung aus technisch bedingten Griinden Abstand genommen. Der- 
artige Versuche, in Verbindung mit Zeitrafferfilm-Aufnahmen, sollen so bald 
wie moglich nachgeholt werden. Zur besseren Abgrenzung der ,,pseudoindi- 
vidualen Grenzen“ wurde mehrfach vitale Neutralrotfarbung angewandt, 
die von den Tieren erstaunlich gut vertragen wurde. Niahere technische An- 
gaben zu Beginn der Abschnitte I und ITI. 


II. Zentrifugierungsversuche 


Es wurde eine elektrische Zentrifuge mit maximal 4400 Umdrehungen je Mi- 
nute verwandt. Der iibliche Metallhalter fiir die Réhrchen wurde derart ab- 
geindert, da etwa 40mm lange, unten rundgeschmolzene Glasréhrchen mit einer 
lidhhten Weite von 4—3mm zur Aufnahme des zu zentrifugierenden Materials 
benutzt werden konnten. Diese kleinen Réhrchen steckten in Metallhiilsen, in die 
sie gerade hineinpaften. Die jeweilige Umdrehungszahl wurde direkt an der 
Zentrifugenachse gemessen. 

Die Dauer der Zentrifugierung schwankte von 5 bis maximal 30 Minuten. 
Nach dem Zentrifugieren wurden die Tiere méglichst schnell aus dem Réhrchen 
unter das Deckglas des Aufnahmepriparates gebracht und sofort -unter Zeit- 
raffung gefilmt. 

Zentrifugierungsversuche wurden unter zwei Gesichtspunkten angestellt: 
1. Fragestellung: Lassen sich die Cytoplasmastrukturen, vor allem 
das grobvakuolisierte Ektoplasma, verandern und sind die erziel- 
ten Veranderungen reversibel oder nicht? 2. Fragestellung: Lat sich durch 
das Zentrifugieren der Plasmogamievorgang in irgendeiner Weise be- 
einflussen, wobei auch die Art der Trennung der verschmolzenen Tiere 
zu beriicksichtigen ist unter Vergleichung mit der unbeeinfluRten Plasmo- 
gamie? 

Cienkowski (1865) gelang die Vereinigung von Actinosphaerien an Sdinitt- 
flachen, die er vorher setzte; es entstanden, nach mehrfacher Wiederholung des 
Versuches, sehr grofe Tiere, und zwar bis zu fiinf verschmolzenen Sonnentierchen. 

Die durch die Anderung des Zeitfaktors erméglichte langfristige und 
objekigetreue Beobachtung des Ektoplasma ergab, trotz der .,Zusammen- 
drangung” gegebenenfalls vorhandener mikrodynamischer Vorgainge im 
Zeitrafferlaufbild, eine erstaunliche Konstanz der Gestalt der 
ektoplasmatischen Wande der Fliissigkeitsvakuolen. Das ziahe 
Festhalten der Zelle an den Strukturelementen der ..Rindenschicht™ fiihrte 
bei der Analyse der normalen Plasmogamie zu recht verwickelten Auf- 
lésungs- und Wiederaufbauerscheinungen (s. W. Kuhl, 1953: die Einstel- 
lungen 48 und 52, Abb. 6 und 3). Der Versuch lag nun nahe, die .,.Waben- 
wande™ zunachst milden mechanischen Einfliissen auszusetzen, um dadurch 
vielleicht ein ZusammenflieBen der Fliissigkeitsvakuolen oder gar eine Ab- 
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anderung der gesamten Ektoplasmastruktur zu erzielen; die leicht dosier- 
bare Wirkung der Zentrifugalkraft lift sich in diesem Sinne dazu benutzen, 
die Actinosphaerien mehr oder weniger fest an den Boden des Réhrchens 
anzupressen. 

Howland (1928) erzielte eine kiinstlidie Plasmogamie mit Sicherheit, wenn 
zwei oder mehr Tiere in sehr kleinem hiaingendem Tropfen gegenseitig einen 
gelinden Druck aufeinander ausiibien: erzwungener temporirer Kontakt. 

Im ,,hingenden Tropfen“. kann dieser gegenseitige Druck nur duferst gering 
sein, denn es besteht ja die Méglichkeit fiir die Tiere, nach fast allen Seiten aus- 
zuweichen. Bei vorhandener ,,Tendenz“ zur Plasmogamie geniigt selbstverstind- 
lich der bei diesen Versuchen angenommene Kontaktdruck zur Vereinigung. Eine 
solche Tendenz mag hier vorgelegen haben. 

Beim sog. ,,Pfropfen“ (,,grafting“) verschmolzen durch Operation gewonnene 
Tierhalften vollstindig innerhalb von 5—20 Minuten. Die Anordnung und Aus- 
dehnung der zusammengefiigten Teile war noch nach 30 Stunden erkennbar (eine 
Tierhalfte mit Neutralrot gefarbt). 

Johnson (1894) gelang bei amerikanischen Actinosphaerien keine kiinstliche 
Vereinigung, selbst wenn die Zellen sehr dicht beieinander lagen, im Gegensatz zu 
Howland (1928). 

Okada (1930) wundert sich dariiber, daB nach den Versuchen von Howland 
noch nach vier Tagen keine véllige Vermischung des Protoplasma der verschie- 
denen vereinigten Tiere zu beobachien ist. Jedes der vereinigten Zellen bildet 
nur einen Teil der neuen Kugel, d. h. der erhaltene Organismus ist ..mosaikartig“ 
aufgebaut. 

Okada (19350) drangte zwei Actinosphaerien mit zwei gegeniiberliegenden 
Glaskapillaren zusammen und prefte sie fest aneinander. Als erstes Zeichen der 
Verschmelzung zeigte sich ein ,,ZerflieBen“ des Protoplasma in der Region der 
Beriihrung. Dann soll sich kérniges Plasma zwischen den beiden Zellen an- 
sammeln. Es trat véllige Verschmelzung der Tiere ein. Bei der Aufnahme von 
kleineren Teilstiicken durch gréfere soll oft eine Grenzlinie sichtbar sein, die all- 
mihlich verschwindet und schlieBlich véllig unsichtbar wird. Ein kleines, an- 
geschnittenes Tier wird wesentlich rascher total einverleibt als ein intaktes; auch 
die ,,Grenz- oder Strukturlinie‘ verschwand friiher. An Stellen der Vereinigung 
sind die Axopodien kiirzer. ,So kann eine vollstindige Vereinigung fiir be- 
triichtliche Zeitdauer erreicht werden, ohne irgendwelche Anzeichen einer Teilung.“ 
..Teilung bedeutet hier Trennung. 

Okada konnte an seinem Material feststellen, daf& verschmolzene Actineo- 
sphaerien sogar linger als eine Woche im Zusammenhang blieben. Das Ento- 
plasma des lebenden Actinosphaerium scheint immer in Bewegung zu sein. 

Einstellung 58 gibt in Abb. 1 a—I einen typisch verlaufenden Zentri- 
fugierversuch. Die Tiere wurden bei 4400 Umdrehungen je Minute 20 Minu- 
ten lang der Einwirkung der Zentrifugalkraft ausgesetzt. Nach Beendigung 
lagen bei sdmtlichen Tieren die dunkelbraunen Nahrungsreste alle auf 
einer Seite. Wahrend des Zenirifugierens kamen mehrere Plasmogamien zu- 
stande. Eine .,Kette“ von etwa 6 bis 7 Actinosphaerien, die sich langsam 
einkriimmt, wurde aufgenommen. 

An Abb. 1, Teilbild a, weisen die zur ,,Kette” zusammengefiigten Tiere 
sehr kurze und dicke Axopodien auf, offenbar eine Folge des Zentri- 
fugierens. Die ,,Individualgrenzen™ der vereinigten Tiere sind noch deutlich 
erkennbar; sie zeigen an, daft Actinosphaerien von recht verschiedener 
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Abb. 1 (Einstellung 58). Durch Zentrifugierung (20™ bei 4400 Umdrehungen 
je Minute) erhaltenes ..Riesenaggregat“ von Actinosphaerium. Die ..Kette“ besteht 


aus 6—7 Tieren. a: Unmittelbar nach der Zentrifugierung: Einkriimmung des 
Aggregates. b: Abkugelung fast vollendet. c: Annahme einer Dreieckform., 
typisch nach der Zentrifugierung vor Beginn der Trennung. d: Beginn des 
Auseinanderweichens des Riesenaggregates in drei .Zipfel“, unabhingig von 
den urspriinglichen .Pseudoindividual-Grenzen™. e—h: Vollstaindige 
Trennung der neuentstehenden ,.Pseudoindividuen“ A und B; der weniger als 1 # 
dicke Cytoplasmafaden ist in h gerade durchgerissen worden. Die Trennung von 
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A und C erfolgt etwas spiater. In e eingeleitet, steht das Durchrei®en des letzten. 
hier ungew6hnlich diinnen und langen Cytoplasmafadens in Teilbild | 
unmittelbar bevor. Man beachte die ..Verdriangung™ des Entoplasma, die Beriihrung 
der Ektoplasmaanteile in der Trennungszone, die Umordnung der ektoplasmati- 
schen Alveolen zu einer Reihe und das Ausziehen zum diinnen Plasmafaden. Die 
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Trennung erfolgt wesentlihh schneller als bei nicht zentrifugiertem Material. 
Teilstrich = 0,1 mm. Zeitangaben im Text. 
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Groéfe zur Plasmogamie gekommen sind. Die Entoplasmaanteile stehen be- 
reits untereinander in Verbindung. Eine Zentrifugierungsdauer von 20 Mi- 
nuten hat ausgereicht, um auch die Ektoplasmaanteile in den Verschmel- 
zungszonen der ehemaligen ,,[ndividualgrenzen“ zur Vereinigung zu bringen. 

Teilbild b (32™ 45° seit a): Die starke Einkriimmung ist beendet; sie hat 
zu einer Abkugelung gefiihrt unter Ausgleich der durch die ehemaligen 
Individualgrenzen“ bedingten welligen Aufenkontur. Die Gestalt des 
Aggregates ist jetzt ein rechts unten abgeflachies Ellipsoid; die abgeflachte 
Seite ist die Einkriimmungsseite. Eine Spur der Einkriimmung ist rechts 
unten noch zu erkennen (Identifizierung mit der gleichen Stelle in Teil- 
bild a an der Lage dreier eng zusammenliegender dunkler Nahrungsk6rper). 
Der gréRte Durchmesser des Aggregates mit 3504; der kleinste Durch- 
messer 277 uw. Die Hohe des Ektoplasma weist die normale Héhe von 36 u 
auf. Die Axopodien haben nahezu ihre normale Lange wieder erreicht. 

38™ spater zeigt Teilbild c, dal} das Aggregat die Gestalt eines fast 
gleichseitigen Dreiecks angenommen hat, das erste Anzeichen der. einsetzen- 
den Trennung in drei ..Pseudoindividuen™. Zwischen b und ¢ liegt 
eine Phase vélliger Abkugelung. Die Héhen in diesem charakteristischen 
..Dreieck™ messen: bei A: 308 uw, bei B: 322 u, bei C: 359 u. 

Die in Teilbild a, unten, erkennbaren dunklen Nahrungsreste gehéren 
offenbar zu zwei ,,Primarindividuen’; in b liegen sie infolge der Einkriim- 
mung etwas dichter zusammen. In c sind sie wegen der Umformung des 
Aggregates zum Dreieck (im optischen Schnitt) zentralwarts verlagert. Da 
— vorwegnehmend — drei ,neue” Tiere aus dem Aggregat hervorgehen, 
muB die Gestalt des ,,.Riesentieres” in c eine Scheibe in Dreiecksform sein, 
mit nahezu iiberall gleicher Dicke, die etwa dem Durchmesser eines norma- 
len Actinosphaerium von etwa 150 bis 170 u entsprechen diirfte. (Es kénnte 
ja auch ein Tetraeder vorliegen, denn der optische Schnitt allein kann ja 
nichts Sicheres iiber die Plastik eines unregelmafig gestalteten Korpers 
aussagen, wenn, wie bei den hier angewandten Mikrozeitraffer-Aufnahmen, 
nicht oder nur méglichst wenig fokussiert werden darf.) 

In Teilbild d (40™ 155 seit c, 1" 46™ seit a) sind die Nahrungsvakuolen 
noch mehr zentralwarts verlagert. Die ,,Seiten” des ,,Dreiecks” sind gleich- 
maRig leicht eingebuchtet, die Axopodien in der Mitte der Seiten erscheinen 
entsprechend dem Grade der Einbuchtung gekreuzt infolge ihrer Veranke- 
rung zwischen den meist radiar eingestellten ektoplasmatischen Fliissig- 
keitsvakuolen. Die leichte Einbuchtung, die die Trennung einleitet, beginnt 
hier synchron auf den drei Seiten; mit der Einbuchtung geht eine 
Streckung des Aggregates parallel. 

10™ 455 spater wird in Teilbild e deutlich, daf B mit der Trennung A und 
C vorausgehen wird. Es ist noch nicht vorauszusehen, ob A und B in gleicher 
Menge .,Material™ fiir den bei der Trennung auszuziehenden plasmatischen 
Verbindungsstrang liefern werden. Die braunen Nahrungsreste gelangen 
jetzt z. T. in ein Entoplasma, das urspriinglich, vor der Zentrifugierung, 
einem anderen ,,Primarindividuum™ angehorte. 

Es ist bereits jetzt darauf hinzuweisen, daf die durch die Trennung eni- 
stehenden drei ..Sekundarindividuen™ mindestens aus je zwei ,,Primarindi- 
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viduen” bestehen hinsichtlich des Zustandes vor der durch die Zentrifu- 
gierung offenbar geférderten Vereinigung. 

Das Zeitrafferlaufbild beweist eindeutig, daft} auch im Entoplasma 
keinerlei Plasmastrémungen sowohl beim ,,Ruhetier™ wie auch nach 
einer Plasmogamie oder vor und wihrend einer Trennung stattfinden. 

Bei einer Trennung, wie der vorliegenden, wird also Ekto- und Ento- 
plasma offensichtlich allein nach mechanischen Gegebenheiten auf die 
neuen” Trennungs-Pseudoindividuen hinsichtlich der Menge verteilt. Die 
Trennung lauft bei derart grofen durch Zentrifugieren erhaltenen Aggre- 
gaten offenbar wesentlich schneller ab als bei unbeeinflu@ien Objekten. 
(Unter Trennung im engeren Sinne wird der Augenblick des Durchreifens 
des Plasmafadens verstanden.) In Teilbild e ist bereits deutlich zu erkennen, 
da® zuerst eine Trennung von B von A und C, dann von A und C erfolgen 
wird. 

In Teilbild f (5™ seit e; 25 2™ seit a) wird es klar, da B die Hauptmenge 
des Ektoplasma von A erhialt, jedoch ,.zieht” B aber auch in schrager Rich- 
tung einen Teil aus der C-Region ab. Zwischen A und C wird gerade das 
letzte Entoplasma aus der spaiteren Trennungszone in die entoplasmatischen 
A- und C-Raume beférdert. Dies geschieht folgendermafen: infolge des 
Auseinanderweichens entsteht ein ..Ektoplasmarohr’, dessen ,,.Lumen™ von 
Entoplasma ausgefiillt ist. Allmahlich wird das gegeniiber dem relativ 
.festeren” Ektoplasma offenbar leichter bewegliche Entoplasma nach beiden 
Seiten verdrangt, bis sich die Innenschichten des ..Ektoplasmarohres™ beriih- 
ren und das .,Lumen“ verschwunden ist. Es ist durchaus notwendig, sich 
diese Vorgange, trotz der Kleinheit des .Substrates“, an denen sie sich ab- 
spielen, k6rperlich vorzustellen und nicht an der iiblichen mikroskopi- 
schen Betrachtungsweise im durchfallenden Licht mit der meist erforder- 
lichen Einstellung auf den optischen Schnitt zu kleben. Man beachte in f die 
zwischen A und B bereits sehr stark gestreckten ektoplasmatischen Fliissig- 
keitsvakuolen. Die Trennung von A und B geht in der typischen Weise 
weiter, ungestért von der fast gleichzeitig erfolgenden ‘Trennung von A 
und C. 

In Teilbild g (5™ 155 seit f; 2 7™ 155 seit a) ist A und B nur noch durch 
einen diinnen plasmatischen Faden verbunden, der etwa 4 dick ist. Von 
links nihert sich ein kleines Actinosphaerium mit sehr langen Axopodien. 
Der ektoplasmatische Verbindungsstrang zwischen A und C hat jetzt die 
gleiche Phase der Dehnung erreicht wie der zwischen A und B in Teil- 
bild f. In seiner Mitte liegt eine kleine Nahrungsvakuole, die spiter von 
C aufgenommen wird. 

i™ 15° nach Teilbild g reif®t der Plasmafaden zwischen A und B. Teil- 
bild h (25 8™ 30° seit a) vermittelt einen Eindruck von der Elastizitat des 
Fadens. Der auf A zuriickgeschnellte Fadenrest ist spiralig gewunden wie 
etwa der Stiel einer Vorticella. Der Fadenrest hangt an dem in g noch spitz- 
kegelférmigen, aus wenigen Fliissigkeitsvakuolen bestehenden proximalen 
Teil des Verbindungsstranges, der sich allmahlich abkugelt und in das Ekto- 
plasma von A einbezogen wird. In B wird der bereits abgerundete proxi- 
male Verbindungsrest gerade abgeflacht und in das grobvakuolisierte Ekto- 
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plasma eingefiigt. Der Absiand von A und B (222) hat sich nach dem 
Durchreifien des Fadens nur unwesentlich vergréRert. In Teilbild-i (2™ 15s 
seit h; 25 10™ 45° seit a) hat sich B auf 327 u von A entfernt. Der Verbin- 
dungsstrang von A nach C ist an der schmalsten Sielle noch 18 u breit. Sehr 
deutlich ist seine Zusammensetzung aus einigen wenigen ektoplasmatischen 
Fliissigkeitsvakuolen erkennbar. Bei A wird auf dem Rest des Verbin- 
dungsstranges ein Axopod gebildet; es ist bereits 11 lang. Da es 
genau an der Stelle des Fadenrestes (h) liegt, ist es wahrscheinlich direkt 
aus diesem hervorgegangen, ohne daft der Fadenrest erst véllig einbezogen 
wurde. Die diinnste Stelle des Verbindungsstranges zwischen A und C ist 
in Teilbild j (1™ 15° seit i) auf 9 uw zuriickgegangen:; sie besteht nur noch aus 
zwei ektoplasmatischen Fliissigkeitsvakuolen. Die langere (48 u lang und 
17 u breit) weist rechts einen véllig geraden Kontur auf, dagegen ist sie 
nach links oben gewoélbt. Die kiirzere, in der Richtung auf A zu gelegene, 
ist 19 lang und 9 breit. Diese beiden distalen, unter Zug stehenden 
Fliissigkeitsvakuolen gehen jederseits in die proximalen, kegelférmigen, 
ebenfalls nur noch aus vakuolisiertem Ektoplasma bestehenden ,,Ansatz- 
stellen“ des Verbindungsstranges iiber. 

Aus der Anordnung dieser unter Zugwirkung gedehnten Ektoplasmaan- 
teile lassen sich Schliisse ziehen iiber den hohen Viskositatsgrad der 
ektoplasmatischen Wande, aus denen sich die relativ sehr grofen Fliissig- 
keitsvakuolen der Rindenschicht von Actinosphaerium zusammensetzen, 
ferner iiber die mit grofer Zahigkeit verbundene Elastizitat dieser nur 
etwa 2 u dicken Plasmawiinde. Der Zustand der Verbindungsbriicke in j ist 
hierfiir besonders giinstig, weil in dem am starksten gedehnten mittleren, 
diinnsten Teil gerade nur eine Reihe von Fliissigkeitsvakuolen vorliegt. 
Hier interessiert vor allem die Gestalt der langen, mittleren Alveole, die 
sehr deutlich die Wirkung des Zuges zeigt: der rechte Kontur stellt eine 
gerade Linie dar, der linke ist gewolbt. 

Es wurde bereits auf die erstaunlich grofe Widerstandsfahig- 
keit der ektoplasmatischen grobvakuolisierten Cytoplasmastruktur hinge- 
wiesen; die Zentrifugierung hat keinen .,Einsturz~ der Alveolenwande 
herbeigefiihrt, nicht einmal ihre Anordnung wesentlich beeinfluBt oder ge- 
stort. Aus den w. u. behandelten Pressungsversuchen wird diese bemerkens- 
werte mechanische ..Strukturfestigkeit“ noch deutlicher hervorgehen. 

Bei der Trennung eines ..Pseudoindividuum” von Actinosphaerium in 
zwei neue ,,Pseudoindividuen”, nachdem das Entoplasma des Verbin- 
dungsstranges nach beiden Seiten infolge allmahlicher Einengung des 
..Ektoplasmarohres~ zwischen den sich trennenden ,,Tieren” zuriickgedrangt 
worden ist. werden die grofen Fliissigkeitsvakuolen des jetzt nur noch aus 
Ektoplasma bestehenden soliden Verbindungsstranges gemaf? den in 
ihm auftretenden Zugwirkungen verschoben. Daf die von einer nur 
wenige Mikron dicken Cytoplasmaschicht umgrenzien Alveolen leicht 
— unter Formveriainderungen — aneinander vorbeigleiten kénnen, da ihre 
plasmatischen Wande ja ihrer Entstehung nach Duplikaturen darsitel- 
len, wurde friiher schon bei der Analyse der Aussto8ung einer Nahrungs- 
vakuole erwahnt (W. Kuhl 1951, Einstellung 46, Abb. 22. a—l). 
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In Teilbild k (1™ 15% seit j; 25 15™ 155 seit a) ist der Abstand von A und 
C von 175 in j auf 252 vergréRert worden. Ein Vergleich mit j zeigt, 
daR der eigentliche, letzte diinne Verbindungsfaden von den gerade 
gestreckten Plasmaanteilen der rechten Seite des Verbindungs- 
stranges von j gebildet worden ist! Die miitlere, 48 u lange Alveole auf 





Abb. 2 (Einstellung 58). Zwei mittelgroBe Aggregate aus dem gleichen Material wie 

Abb. 1: 16 Stunden nach der Zentrifugierung. 1%stiindige enge Beriihrung ohne 

Ausbildung einer temporiren Plasmabriicke! Keine Plasmogamie, sondern Trennung 

unter Merkmalen einer deutlidhhen Phobie: f’ zeigt florettahnlich gebogene, z. T. 
noch verklebte Axopodien. Teilstrich = 0.1 mm. Zeitangaben im Text. 


der Phase j ist von der kiirzeren, 194 messenden getrennt worden; die 
gréBere ist auf 37 u zusammengezogen und in die Nahe von C’ beférdert 
worden. Sie verschmilzt 2,5" spater mit der kleinen Fadenbasis von C. Der 
Rest der kiirzeren Alveole der Phase j ist wohl in der 26 u langen und 4 u 
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breiten Verdickung des Fadens in der Nihe der Strangbasis von A zu 
sehen. 

Die erstaunliche Zahigkeit des Ektoplasma bzw. des aus den Wanden 
einiger Fliissigkeitsvakuolen hervorgegangenen, bei der Trennung auseinan- 
dergezogenen Plasmamaterials geht aus Teilbild | (1™ 15° seit k; 28 17™ seit 
a) hervor. Der A und C noch verbindende Cytoplasmafaden hat eine Lange 
von 379 uw; er steht unmittelbar vor dem Zerreifen und mifft an der diinn- 
sten Stelle weniger als 1 yu! 

Aus der Kontrollaufnahme der Einstellung 58, 14 Stunden seit Teil- 
bild 1, wurde das Verhalten zweier in ihrem Habitus recht verschiedener 
Tiere in den Teilbildern a’—f’ der Abb. 2 dargestellt. 

a’ lait eine typische Annaherung ohne Stérung der Stellung der Axo- 
podien von E und F in der Naherungszone erkennen; Tierabstand: 43 wu. 
Beide Tiere zeigen eine leichte Abflachung im Bezirke gréRter Nahe. F er- 
scheint im Habitus trotz der etwa 16 Stunden vorher erfolgten Zentrifugie- 
rung durchaus normal (gréRter Durchmesser 233 u, kleinster Durchmesser 
214 u). Das 46 hohe Ektoplasma von E ist auffallig stark vakuolisiert; 
einzelne Alveolen ragen nahezu halbkugelig iiber die Oberflache vor. Die 
Grenze Ekto-Entoplasma ist unscharf; die Axopodien von E sind normal 
ausgebildet, ihre Verankerung im Entoplasma ist sehr deutlich. 

7™ 248 spiter (Teilbild b’) beriihren sich E und F eng, und zwar in einer 
Breite von 98 u. Die Abflachung von F hat zugenommen. Beide ,,Partner“ 
lassen infolge ihres Verhaltens die Vermutung zu, daft, trotz der abweichen- 
den Phase von E, eine Plasmogamie oder eine temporire ,,Briickenbildung“ 
zustande kommen kann. Die .,Partner~ verharren sehr lange in dieser Phase, 
was aus Teilbild c’ (17™ 18° seit b’!) hervorgeht. In E ist auf der linken 
Seite die typische Ektoplasmastruktur derart ,,gestért“, da einzelne Fliis- 
sigkeitsvakuolen tief in das Entoplasma hineinragen. Eine solche Riesen- 
alveole hat eine Linge von 60. (!) bei einer gréften Breite von 32 u; die 
Gestalt ist ausgepragt keilfoérmig. Der gréte Durchmesser von F mift 
jetzt 243 u, der kleinste 205 u. Die Beriihrungszone ist jetzt auf dem opti- 
schen Schnitt 104 uw breit; ihre Konfiguration ist noch immer derart, daf eine 
.Briickenbildung” eintreten kénnte (iiber ,,temporare Briickenbildungen“ 
s. W. Kuhl 1953, Einstellungen 45 und 50, Abb. 11, 12, 13). Im Zeitraffer- 
laufbild ist das aus verschmolzenen Axopodien gebildete .,Verbindungs- 
plasma” auch hier in lebhafter Bewegung. 

Teilbild d’ zeigt die Lage von E und F nach weiteren 28™ und 14° (52™ 
38° seit a’). E weist auf der linken Seite immer noch eine wesentlich starker 
gestérte Anordnung und Grofe der Fliissigkeitsvakuolen des Ektoplasma 
auf als auf der rechten; gegeniiber c’ sind einige Lageveranderungen ein- 
getreten, wahrscheinlich durch eine kleine Drehung von E hervorgerufen. 
F ist wesentlich starker abgeplattet: sein gré8ter Durchmesser ist jetzt 
257 uw, sein kleinster 196 u. E befindet sich nicht in der Mitte der 191 « brei- 
ten flachen Zone von F, sondern zeigt eine Verlagerung nach rechts: E gleitet 
entlang der Abflachung von F nach rechts. Es besteht zu diesem Zeitpunkt 
kein Zweifel mehr, dafi zwischen E und F weder eine temporare Briicken- 
bildung noch eine Plasmogamie zustande kommen wird. 
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Bemerkenswert ist nun das ungemein langsame Fortschreiten des 
Trennungsvorganges. Teilbild e’ wurde 42™ 56° spiter als d’ aufgenommen 
(1h 35™ 548 sind seit a’ vergangen), und noch immer besteht eine, wenn auch 
eigenartige Verbindung zwischen E und F. E liegt jetzt beinahe an der 
rechten auferen Kante der Abflachung von F. In E besteht jetzt fast das 
ganze Ektoplasma aus Riesen-F liissigkeitsalveolen; nur rechts unten herrscht 
noch eine normale Struktur der Rindenschicht. Die Abflachung von F hat 
etwas abgenommen. Man beachte die Stellung der Axopodien von E, die 
(links) iiber die freie Stelle der Abflachung (wie ..Kontaktfedern’) hinweg- 
gleiten. Die Elastizitat der Axopodien kommt hier durch ihre leicht ge- 
bogene Gestalt klar zum Ausdruck. Rechts werden in dem Winkel, den beide 
Tiere miteinander an der Grenze der Beriihrung bilden, etwa sechs bis acht 
Axopodien von F zu einem Biindel, in dem sie parallel liegen, zusammen- 
gedringt. 7™ 26° spiater (Teilbild f’, 1" 43™ 22 seit a’) ist die Trennung von 
E und F erfolgt; die Tiere sind bereits 158 ~ voneinander entfernt. Infolge 
der Eigenbewegung der beiden ehemaligen ,,Partner™ ist ihre Lage nach 
der Trennung jetzt eine andere geworden: E liegt links oben von F. 

Besonders charakteristisch ist das Verhalten der Axopodien zwischen 
E und F. Der Ausdruck der jetzt bestehenden ..Phobie“ zwischen den 
beiden Actinosphaerien kann kaum deutlicher in Erscheinung treten: beider- 
seits Gruppen von stark gebogenen und z. T. .,.verhedderten“ langen Axo- 
podien, die iiber die Oberflache von E und F gleiten oder streifen. Bei 
E liegt offenbar die ehemalige Beriihrungszone jetzt an der rechten 
Seite, bei F links oben. Ein eigenartiges ,,Biindel“ fast parallel liegender 
Axopodien erstreckt sich von F nach der rechten Seite von E und beriihrt 
dessen Oberflache an der Basis eines besonders breiten Axopods, das viel- 
leicht aus mehreren Axopodien verklebt oder verschmolzen ist. Méglich ist 
auch folgendes: Ohne Zweifel bestand zu Anfang der Annaherung und Be- 
riihrung eine ,,Stimmung“ zur Bildung einer temporaren Plasmabriicke zwi- 
schen E und F oder vielleicht sogar zu einer Plasmogamie, trotz der offen- 
sichtlich so verschiedenen ,,Phasen“, in denen sich beide Tiere befinden 
(kenntlich an der Ektoplasmastruktur, an der relativ grofen Hohe des 
Ektoplasma und an der unscharfen Grenze zwischen Ekto- und Ento- 
plasma). Diese Phasenverschiedenheit (in ihrer funktionellen Bedeu- 
tung noch keineswegs klar erkannt) ist dann schlieflich die Ursache, da 
doch weder eine temporiare Plasmaverbindung noch eine Plasmogamie zu- 
stande kommt. Das merkwiirdige, aus einigen Axopodien bestehende 
.Parallelbiindel“ besteht wahrscheinlich aus den Axopodien, die wahrend 
der engen Beriihrung von E und F — wie es meist der Fall ist — .,einge- 
schmolzen“ wurden und sich im Zeitrafferlaufbild als eine sehr bewegliche 
und stark metabole Plasmamasse erwiesen. Bei der Trennung von E und F 
wurde diese sehr diinnfliissige und form-labile Plasmamasse zwischen den 
sich langsam voneinander entfernenden .,Partnern” faden- oder strangartig 
ausgezogen. Die zu E tangentiale Lage des Axopodienbiindels wird durch 
die Drehung der Partner bei der Trennung verstandlich. Es sei noch 
darauf hingewiesen, daR F nach der Trennung wieder die normale Kugel- 
gestalt angenommen hat. 
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Zusammenfassung iiber die Einstellung 38 (Abb. 1 wnd 2) 


Durch 20" dauerndes Zentrifugieren bei 4400 Umdrehungen je 
Minute wird die Kugelgestalt der Tiere nicht beeinfluft; die Nahrungs- 
vakuolen werden zentrifugal auf eine Seite verlagert. Die grobvakuolisierte 
Ektoplasmastruktur wird nicht zerstért und nicht merklich verandert. 


Die infolge der Zentrifugalkraft aneinander gedriickten Tiere kommen 
durch den engeren Kontakt leichter zur Plasmogamie. Eine ,,Kette* von 
etwa sechs bis sieben Tieren wurde unter Zeitraffung gefilmt. Das zunachst 
kurze Axopodien aufweisende grofe, zur Aufnahme ausgewahlte Aggregat 
kriimmt sich wie ein kiinstlich isolierter Gewebefetzen unter ,,cytolistheti- 
schen” Erscheinungsformen (W. Roux) ein und wird zur Kugel, vielleicht 
auch zu einer etwas abgeplatteten Kugel, die sich im Laufe einer halben 
Stunde starker abplattet und Dreiecksform annimmt. Das Aggregat 
trennt sich aktiv in drei neue .,Pseudoindividuen”, und zwar véllig un- 
abhangig von den urspriinglichen Grenzen der die ,,Kette” zu- 
sammensetzenden ,,Primarindividuen™. Die Trennung verlauft nicht syn- 
chron; es werden sehr lange (379 u!) und sehr diinne (weniger als 1 y) 
Cytoplasmafaden ausgezogen, die nach dem Zerreiféen spiralig ,,zuriick- 
schnurren”. Die Trennung in drei kleinere Aggregate erfolgt offenbar 
schneller als bei nicht zentrifugiertem Material. 

16" nach der Zentrifugierung kommen zwei mittelgrofe Aggregate in 
Beriihrung (Kontrollaufnahme) und bleiben 1° 30™ in innigem Kontakt, 
ohne daf eine temporare Plasmabriicke oder eine Plasmogamie zustande 
kommt. Der eine ,,Partner“ weist offenbar Riickbildungs- (Encystierungs-) 
Merkmale auf. Die Trennung erfolgt unter Anzeichen einer deutlichen 
»Phobie™. 

Bemerkenswert ist der Wechsel im Verhalten, der erst nach andert- 
halbstiindigem engem Kontakt erkennbar wird und dann sehr plétz- 
lich zur Trennung fiihrt. Wer der aktive Partner ist, lat sich schwer ent- 
scheiden (ohne Kontrolle durch das Zeitrafferlaufbild), desgleichen, inwiefern 
etwa die 16° vorher erfolgte Zentrifugierung einen Einflu& auf das merk- 
wiirdige Verhalten ausgeiibt hat. 

Ein etwas anderes cytodynamisches Verhalien zeigt die Einstellung 
62 (Abb. 3, 4). Aus dem Zuchtaquarium wurden 20 Actinosphaerien eni- 
nommen und 30 Minuten bei 4400 Umdrehungen je Minute zentrifugiert. 
Es lagen nachher acht Aggregate vor, deren gréftes unter Zeitraffung auf- 
genommen wurde; auffer den Aggregaten fanden sich auch noch einige 
einzeln gebliebene Tiere vor. Mehrere Aggregate wiesen eine langgestreckte 
Gestalt auf. Infolge der Zentrifugierung kamen Tiere zur Vereinigung, die 
sehr verschiedene Gréfe und verschieden hohes Ektoplasma zeigten. 

Abb. 3, a lat die Gestalt des Riesenaggregates unmittelbar nach 
der Zentrifugierung erkennen. Grote Linge: 567 u, gréfte Breite: 283 w. 
Der wahrscheinlich aus drei Actinosphaerien bestehende ,,Forisatz~ ist 
257 w lang und 149 u breit. Die Ansatzstelle ist nur 102 « breit. Manche ehe- 
malige Grenzen der ,,Primar-Individuen“ sind im Aggregat noch 
mehrere Stunden deutlich an der verschieden dichten Struktur des Ento- 
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plasma zu erkennen. Die Axopodien des in der Gesamtheit keulenférmigen 
grofen Aggregates sind infolge der Zentrifugierung eingezogen und daher 
an ihrer Basis verbreitert. Es liegt gerade die Phase des Beginns des Wieder- 





durch halbstiindiges Zentrifugieren bei 


Abb. 3 (Einstellung 62). Verhalten eines 


4400 Umdrehungen je Minute erzielten Riesenaggregates. a: Unmittelbar nach 
der Zentrifugierung. ..Kette* mehrerer Tiere an grofem Aggregat; sie wird nicht 
umgeklappt, sondern unter Verbreiterung einbezogen (b). c: Riesenaggregat abge- 





w 
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ausstreckens vor. Schatzungsweise setzt sich das Riesenaggregat-aus sechs 
bis acht Einzeltieren zusammen; die Héhe des Ektoplasma betragt im 


kugeligen Anteil 34 «. 





kugelt: dunkle Entoplasmazone’ der ..Kette“ noch sichtbar. d: Annahme der Drei- 
ecksform. e: Beginn der Trennung. f—i: Trennung in A und B beendet. C und D 


verschhmelzen mit B und verhindern eine weitere Trennung -.von B. 
j: Drittes Actinesphaerium E plasmogamiert mit B! I: Das durch die Plasmogamie 
2 


9 


Protoplasma, Bd. XLIII/1—2. 
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mit C, D und E stark vergréBerte, an der Trennung verhinderte, beinahe schon ab- 
gekugelte grofe Aggregat. Verscimelzung von E fast vollendet. Teilstrich = 0,1 mm. 
Zeitangaben im Text. 


Wie Abb. 5, b (22™ 10° seit a) zeigt, ist der ..Stiel“ nicht eingekriimmt 
worden, sondern er hat sich in sich verkiirzt und dadurch stark ver- 
breitert. Die Gesamtlainge des Aggregates betragt jetzt 423 u, es ist also 
bereits eine Verkiirzung um 144 uw eingetreten. Links in der Mitte des Fort- 








—————— eo 
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satzes steht eine kontraktile Vakuole kurz vor der Entleerung: die infolge 
der Zentrifugierung offensichtlich erleichterte Plasmogamie be- 
hindert also keineswegs die Funktion von ektoplasmatischen Organellen der 
in Verschmelzung begriffenen ,,Primarindividuen™, sofern diese nicht gerade 
in der Beriihrungs- und ,,Umschmelzungs-Zone™ des Ektoplasma liegen. Aus 
den dicken basalen Teilen der eingezogenen Axopodien gehen jetzt die 
neuen, noch sehr diinnen Axopodien hervor. 

Uber eine Phase, in der der ,,Stiel“ nur noch wie eine abgerundete Ka- 
lotte dem kugeligen Anteil des Aggregates aufsitzt, wird die véllige 
Abkugelung des Riesenaggregates erreicht; 51™ 34° seit Teilbild a 
wird das in c (29™ 20° seit b) abgebildete Stadium erreicht mit einer gréften 
Breite von 327.4 und einer Ausdehnung in Richtung der vorausgegangenen 
Kontraktion von 355 u. Die dunkle entoplasmatische Zone im oberen Drittel 
der Riesenkugel stammt von einem ,,Primarindividuum’; sie ist bereits in a 
und b in der Stielbasis zu sehen. Infolge der Plasmogamie und der Einbe- 
ziehung des ,,Stieles“ in den kugeligen Anteil des Aggregates und der damit 
verbundenen Verbreiterung ist das urspriinglich kugelige dichte Entoplasma 
dieses ,.Zwangspartners’ stark in die Breite gezogen. Die kontraktile Va- 
kuole des ehemaligen ,,Stiels“ arbeitet trotz der Abkugelung ungestért 
weiter. 

Neun Minuten spater beginnt auch in diesem Falle wieder die Umfor- 
mung zur charakteristischhen Dreiecksgestalt (vgl. Abb. 1, c und d), die 
erste Andeutung beginnender Aufteilung des Riesenaggregates 
(= ,,Sekundir-Pseudoindividuum”) in ,,tertiire ,,Pseudoindividuen™. 

Die Teilbilder d (29™ 245 seit c) und e (19™ 225 seit d) zeigen die Umge- 
staltung des Aggregates; die dunkle Zone erleichtert die Orientierung, in e 
ist sie noch weiter ausgezogen. In Teilbild d (1 21™ seit a) liegt die gréRte 
Ausdehnung von 369 u noch in der Richtung der vorausgegangenen Einbe- 
ziehung des .,Stieles*; der am starksten abgerundete Teil des Aggregates 
(in c unten) ist jetzt infolge aktiver Bewegungen des Aggregates der 
spitzeste geworden. In e wird eine neue innere Umformung deutlich: In 
nahezu 20™ ist eine Verbreiterung in einer Richtung eingetreten, die senk- 
recht zu der gréRten Ausdehnung in d steht; das Zeitrafferlaufbild sowie 
die Lage der dunklen entoplasmatischen Zone und der tiefdunklen Nah- 
rungsteilchen lassen keinen Zweifel dariiber, daf tatsachlich eine innere 
Verformung eingetreten ist. Der neue gréRte Durchmesser liegt jetzt in 
der Richtung der dunklen Entoplasmazone; er mift 387 u. Das Auseinander- 
weichen des Riesenaggregates findet, wie aus Teilbild f (27™ 365 seit e: 
2h 7™ 24° seit a) hervorgeht, vorwiegend in dieser Richtung statt: das 
..Pseudoindividuum™ A trennt sich vom Aggregat; hierdurch wird die dunkle 
Zone — die Entoplasmaregion eines friiheren ,,Primar-Pseudoindividuum~ 
vor der Zentrifugierung — in der Mitte durchgeteilt. Auch die Trennung 
dieses Riesenaggregates geht also wieder ohne Riicksicht auf die 
ehemaligen ,GGrenzen* der primaren .,Pseudoindividuen” im 
.sekundaren’ Riesenaggregat vonstatten. Es hat zunachst den An- 
schein, als ob die Restmasse des Aggregates B sich ebenfalls noch in zwei 
tertidare ,,Pseudoindividuen” auflésen wiirde, ahnlich wie in der Einstel- 
J* 
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lung 58, Abb. 1, f—l. In beiden Fallen wurde zentrifugiert, und das gefilmte 
Aggregat nimmt nach erfolgter Abkugelung die typische Dreiecksgestalt an, 
die nur verstandlich ist als erste Andeutung einer Trennung in drei ter- 
titre ,,Pseudoindividuen”™. 

Oben rechts niahert sich ein Actinosphaerium C von 136 u Durchmesser. 
Der Aggregatrest B hat eine gréfte Langsausdehnung von 355 u. In der 
Trennungszone von A und B wird (oben) eine gréfere Nahrungsvakuole 
sichtbar, die in d in der Mitte des dreieckigen Aggregates dicht unter der 
dunklen Zone bereits schwach zu erkennen ist. 

Aus dem Zeitrafferlaufbild geht auch in diesem Falle einwandfrei 
hervor, da& wahrend und nach der Plasmogamie sowie vor, wahrend 
und nach der Trennung im Entoplasma keinerlei Strémungen 
auftreten, die eine mehr oder weniger starke Durchmischung der zu- 
sammengefiigten Cytoplasmamassen hatte bewirken kénnen. 

Abb. 3. Teilbild g (135™ 32° seit f) zeigt, dai die oben erwahnte, nunmehr 
fast nur noch von Ektoplasma umgebene grofe kugelige Nahrungsvakuole 
von A iibernommen wird. Einige ektoplasmatische Fliissigkeitsvakuolen 
werden durch diese Vakuole nach aufen vorgewélbt, wodurch der glatie 
Kontur in der Zugregion gestért ist. Diese Tatsache bestatigt wiederum die 
sehr grofe Widerstandsfahigkeit der ektoplasmatischen Fliissigkeiis- 
vakuolen. 

Wahrend C in der einleitenden Phase der Plasmogamie mit B steht, 
nahert sich B unten ein nur 88 im Durchmesser aufweisendes kleines 
Actinosphaerium, D. An der Kreuzungsstelle der Axopodien von D und B 
bemerkt man kleine ..Knoten“, die ersten Anzeichen der beginnenden Ver- 
schmelzung der Axopodien zum ,,Kittplasma™. (Vgl. W. Kuhl 1951, Ein- 
stellung 48, Abb. 6, e, wo trotz dieser ..Knoten™ keine Plasmogamie zu- 
stande kommt.) 

In Teilbild h (8™ 26° seit g) ist der Verbindungsstrang zwischen A und B 
auf 13 verjiingt; er besteht nur noch aus einer Reihe von Fliissigkeits- 
vakuolen. Die Plasmogamien von C und D mit B schreiten in normaler 
Weise fort. Die Mate von D sind jetzt: Durchmesser = 86 u; Hohe des 
Ektoplasma: 11 mu. 

i™ 52° spiater (i) betragt die Dicke des Plasmafadens zwischen A und B 
an der diinnsten Stelle noch 2. Die letzten Reste des Ektoplasma des 
Verbindungsfadens gleiten gerade an ihm in das Ektoplasma von B zuriick. 
Zwischen B und C wird die Entoplasmaverbindung hergestellt. 

Teilbild j (5™ 245 seit i) l4Bt deutlich erkennen, daft B seit h seine Ge- 
stalt nicht wesentlich verandert hat. B wird ja nun auch von drei (E ist 
noch hinzugekommen!) verschieden grofen Actinosphaerien férmlich be- 
lagert, die simtlich eine Plasmogamie eingehen. 

Der plasmatische Verbindungsfaden zwischen A und B besteht immer 
noch: in seinem kegelférmigen Basalteil der Trennungsregion befindet sich 
das Ektoplasma in Umbildung zur stationaren, grobvakuolisierten Struktur. 
C. D und E unterscheiden sich in der Phase der Verschmelzung mit B ent- 
sprechend dem zeitlicdien Nacheinander ihrer ersten Beriihrung mit B. 
D zeigt gerade einen lobosen entoplasmatischen Fortsatz, der bis in die 
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Mitte des Ekioplasma von B reicht. E weist eine breite Eindellung auf, die 
die starke Kriimmung von B in der Kontaktregion umgreift. E beriihrt auch 
das Ektoplasma von C im Grunde der ,,Vereinigungsfurche’. An dieser 
Stelle ist eine besonders verwickelte Lage fiir den Vorgang der temporiren 
..£Einschmelzung™ und spateren Neubildung der grobvakuolisierten Ekto- 
plasmastrukturen gegeben. In k, (8™ 10° spater) tritt dies im Bilde oben 
deutlich in Erscheinung: Das Ektoplasma von E ,,verschmilzt* oben mit 
dem von B und C, in der Mitte und rechts unten mit dem von B. B, C und 
D sind in Teilbild k (2 44™ seit a) bereits nahezu zu einem einheitlichen 
.tertidren Pseudoindividuum™ geworden. E hat eine breite entoplasmatische 
Verbindung mit B hergestellt. Der Plasmafaden zwischen A und B steht 
unmittelbar vor dem Durchreifen. 

35 41™ 428 seit a (20™ 485 seit k) zeigt Teilbild 1 der Abb. 3 ein gut ab- 
gekugeltes Aggregat; E ist noch als halbkugelige Vorwélbung deutlich abge- 
setzt. Der gréfte Durchmesser des um ein ,,Pseudoindividuum™ (A) ver- 
ringerten und um drei Einzeltiere durch Plasmogamie vergréferten Aggre- 
gates betragt 363 u, der kleinste Durchmesser 238 wu. Rechis unten erkennt 
man noch das niedrige Ektoplasma von E, das sich trotz seiner geringeren 
Hoéhe mit der wesentlich dickeren Rindenschicht seiner Umgebung ver- 
einigt hat. 


Zusammenfassung iiber die Einstellung 62 (Abb. 3, a—l) 


Halbstiindiges Zentrifugieren bei 4400 Umdrehungen je Minute hat auch 
hier das Zustandekommen von Plasmogamien und die Entstehung von 
Riesenaggregaten erleichtert, ohne dafi es zu schadigenden Einfliissen auf 
die Zellstrukturen infolge der Einwirkung der Zentrifugalkraft gekommen 
ist. Die Axopodien werden bis auf etwa 25 uw Linge eingezogen, jedoch so- 
fort nach dem Aufhdéren der Zentrifugierung wieder langsam ausgesireckt. 
Manche Tiere weisen eine leicht abgeplattete, scheibenférmige Gestalt auf. 

Die Plasmogamievorginge gehen wahrend des Zentrifugierens unge- 
stért vonstatten, desgleichen die auf die Verschmelzung folgende Abkuge- 
lung (an anderen Aggregaten als dem in Abb. 3 dargestellten beobachtet). 

Nach dem Zentrifugieren finden sich neben Riesenaggregaten auch solche 
mittlerer GréRe und kleine, offenbar nicht verschmolzene ,,Einzeltiere”. Das 
zentrifugierte Material weist verschiedene Phasen von Plasmogamien 
auf; recht labile Zusammenfiigungen von verschieden grofen .,Pseudoindi- 
viduen* liegen neben solchen Tieren, die offenbar bereits zu Beginn des 
Zentrifugierens eine Plasmogamie vollstandig durchgefiihrt haben. Die zu- 
nachst noch nicht analysierbare ,.Stimmung™ zur Durchfiihrung von Ver- 
schmelzungen wird auch im Zentrifugierversuch eine Rolle spielen. Es 
kommen mehr oder weniger gerade oder gekriimmte .,Ketten” von Actino- 
sphaerien verschiedener Gréfe — und damit verschiedener, unbekann- 
ter ..Vorgeschichte” — vor, die sich auch unter Einwirkung der 
Zentrifugalkraft weiter einkriimmen kénnen und diese ,,cytolisthetische” 
Bewegung, die zur Kugelgestalt fiihrt, auch nach Aufhéren der Einwirkung 
der Zentrifugalkraft in vitro zu beendigen vermégen. Zeigt das Enioplasma 
der in Plasmogamie befindlichen Actinosphaerien eine verschieden dichte 
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Granulastruktur und eine damit verbundene unterschiedliche Durchsichtig- 
keit im Vergleich zu den benachbarten .,Partnern™, so bleiben trotz der 
Zentrifugierung die urspriinglichen ,Pseudoindividualgrenzen™ 
infolge dieser Unterschiede noch lange im Priaparat sichtbar, wenn auch 
nicht scharf, so doch regional umrissen. 

Das aus diesem Material zur Zeitrafferfilm-Aufnahme ausgewahlte, aus 
einer geraden ,,Zellkette“ und einer ,,Zellkugel“ bestehende Aggregat 62 
(Abb. 3, a—l) hat offenbar wahrend der Zentrifugierung mehrere 
Actinosphaerien normaler Gréfe in der ..Zellkugel™ vereinigt und die Ab- 
kugelung fast vollig durchgefiihrt. Die der groffen Kugel aufsitzende K a- 
lotte, an der die geradegestreckte ,.Zellkette die Plasmogamie einleitet 
und gerade auf der Phase der Entoplasmavereinigung steht, stellt den Rest 
des zuletzt mit der ..Zellkugel” vereinigten Tieres dar. 

Bemerkenswert ist in diesem Falle, daf die ,,Zellkette“, trotz der Labili- 
tat ihrer Lage, nicht umknickt oder sich einkriimmt, sondern mit dem 
kugeligen, gréRien Anteil des Aggregates langsam ,,zusammensackt™. Hier 
findet demnach kein .,Zellengleiten“ (= Cytolisthesis, W. Roux) wie bei 
der Einstellung 58 (Abb. 1, a, b) statt. In knapp 1 Stunde ist die Abkugelung 
des gesamten grofen Aggregates beendet. 

Auch dieses grofte Aggregat, das unter kiinstlicher ..Nachhilfe“ durch 
Anwendung der Zentrifugalkraft entstanden ist, bleibt nach der vélligen 
Abkugelung nicht lange ,,stabil“: Bereits 10™ nach der Abrundung zeigen 
sich die ersten Anzeichen einsetzender Trennung, die Annahme der Drei- 
eckgestalt. 

Aus dem Zeitrafferlaufbild geht hervor, da die nach auffen konvexen 
Seiten dieses Dreiecks mit abgerundeten Ecken nicht dauernd die gleiche 
Lange aufweisen: das Entoplasma des Riesenaggregates, aus etwa acht pri- 
maren Pseudoindividuen frisch zusammengesetzt, fiihrt sehr langsame Be- 
wegungen aus, die zuerst die Kugelgestalt in die Dreiecksform iiber- 
fiihren und dann die Dreiecksgestalt selbst langsam andern, ein 
sehr eindrucksvoller Vorgang im beschleunigten Laufbild (Abb. 3, d und e). 

Auffallig ist auch hier wieder, daf die Trennung keine Riicksicht 
auf die von der Plasmogamie herriihrenden noch mehr oder weniger deut- 
lich sichtbaren Grenzen der ,,verschmolzenen” primiairen Pseudoindi- 
viduen nimmt, sondern daf diese nach zunachst noch nicht geklarten 
inneren physiologischen und wohl auch rein mechanischen 
Gegebenheiten durchschnitten werden. 

Auf Grund anderer Beobachtungen an derartigen ..Dreieckaggregaten™ 
war auch hier zu erwarten, daf drei .neue” .tertidre Pseudoindivi- 
duen“ durch Auseinanderweichen, zwar nicht véllig synchron, aber doch 
zeitlich kurz nacheinander (Abb. 3, a—l) entstehen wiirden. Es wird jedoch 
nur ein kleines Aggregat (A) abgetrennt. Die Gestalt des iibrigbleibenden 
B \aBt erwarten, daft B sich bald in zwei weitere kleinere Aggregate trennen 
wird; es tritt jedoch keine weitere Streckung, sondern eine Verkiirzung 
von B ein. Es entsteht die Frage. ob die drei Plasmogamien, die wah- 
rend der Trennung von A und B mit B stattfinden (es verschmelzen kurz 
nacheinander C, D und E mit B), die Ursache sind, daf eine weitere Auf- 
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spaltung von B unterbleibi. Es ist dies als sehr wahrscheinlich anzusehen: 
jedoch ist in diesem Zusammenhang darauf hinzuweisen, da“ mehrfach 
wahrend einer Plasmogamie eine Trennung stattfand. Im Falle der 
Einstellung 62 (Abb. 3) kommen drei neue Partner kurz nacheinander in 
Beriihrung mit B, und zwar zu einem Zeitpunkt, in dem man, auf Grund 
vieler Beobachtungen, bei B die ersten Anzeichen einer bald einsetzenden 
Trennung bestimmt erwarten sollte. Vielleicht ist die Tatsache von wesent- 
licher Bedeutung, da C und D an den beiden dufersten Enden von B 
ihre Plasmogamie einleiten und dann E noch seitlich nahe bei C als stéren- 
der Faktor hinzukommt. Die sehr friihzeitige Beriihrung mit drei 
.Partnern’ — friih im Hinblick auf das Sichtbarwerden erster Tren- 
nungsanzeichen — hat wahrscheinlich eine ,,Umstimmung”~ von B im Sinne 
einer ,,Hemmung™ etwa bereits angelaufener innerer Vorbereitungen zur 
Durchschniirung bewirkt. Zur Zeit kann weder iiber diese cytologischen 
inneren Vorbereitungen noch iiber die Art eines etwaigen Finflusses neu 
hinzugekommener Plasmogamiepartner Genaueres ausgesagt werden. Dies 
wird erst méglich sein, wenn die Anteile der Beteiligung von Ekto- und 
Entoplasma am Trennungsvorgang bis ins einzelne bekannt sind; die Ver- 
schmelzung von zwei Actinosphaerien gerade an den ,,Polen™ eines bereits 
langgestreckten groften Aggregates, das bereits in voller Aktion ist, ein 
Drittel seiner Masse (= A) abzuspalten, kann ohne Zweifel eine recht er- 
hebliche Stérung der unbekannien inneren Faktoren bedeuien, da 
beide Vorgiange ja direkt entgegengesetzt sind. Hier ist besonders grofe 
Vorsicht in der Auferung von Vermutungen geboten! 


Kontrolle der Einstellung 62 (Abb. 4, a’, b’) 


Nach einer Unierbrechung von 11" 44™ wurde ein grofes, vollkommen 
abgerundetes Aggregat von 3035 u Durchmesser aus dem gleichen Praparat 
wie das Objekt der Abb. 3 unter dem gleichen Raffungsgrad aufgenommen. 

Teilbild a’ der Abb. 4 zeigt, dai das Aggregat bestimmt noch aus mehre- 
ren Actinosphaerien zusammengesetzt ist; es weist sehr lange Axopodien 
auf. Nach 48™ lat das Aggregat eine starke Abplattung erkennen: es be- 
wegt sich (unter Zeitraffung beobachtet) jetzt sehr schnell. Seine Mafe sind 
nunmehr: 309 X 267 wu; der kleine Durchmesser liegt in der Bewegungs- 
richtung. 12™ spater hat sich die Gestalt des Aggregates in ein Ellipsoid 
verandert. Gréfter Durchmesser: 313 u, kleinster Durchmesser: 266 «; Hohe 
des Ektoplasma: 37 wu. 

Teilbild b’ (15 19™ 44° seit a’) zeigt ein kleineres Aggregat (210 X 186 yw), 
das sich von unten dem groffen nahert; es hat ebenfalls die Gestalt eines 
Ellipsoids und ist bereits in den Axopodienbereich des grofen Aggregates 
geraten. Einige Axopodien sind in direkter Beriihrung und verhalten sich 
so, als ob sie gegenseitig Beuteobjekte waren; sie ,,verkleben™ an den 
Beriihrungsstellen miteinander und nehmen hier einen fliissigeren Zustand 
an (in der Mitte zwischen den beiden Aggregaten). Das grofe Aggregat hat 
an der Basis der distal in Kontakt geratenen Axopodien eine Eindellung 
ausgebildet, in deren Mitte sich eine halbkugelige Plasmavorwélbung be- 
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findet. Der Vorgang erinnert an-den Beginn einer temporaren Briicken- 
bildung (W. Kuhl 1951, Einstellung 50; Abb. 11, 12), die vielleicht in diesem 
Falle nur infolge der zu groRen Geschwindigkeit der Ortsbewegung 
der Aggregate nicht zustande ge- 
kommen ist. (Bei subjektiver Be- 
trachtung des Praparates ist auch 
von der schnelleren Bewegung die- 
ser vor 13 Stunden einer halbstiindi- 
gen Zentrifugierung ausgesetzten 
Tiere nichts zu beobachten.) 

5,5" spater sind die Aggregate 
aneinander  vorbeigeglitten, ohne 
dafi es zu einer temporaren Briik- 
kenbildung oder zu einer Plasmo- 
gamie gekommen ist. An den Axo- 
podien ist keine Spur der bei b’ be- 
obachteten Vorgange mehr zu sehen. 


Zusammenfassung iiber die 


Kontrollaufnahme (Abb. 4) 


Aus der Kontrollaufnahme geht 
hervor, da etwa 12 Stunden nach 
der Zentrifugierung offenbar keine 
Trennungen in gréferem Umfange 
mehr stattfinden; es ist somit eine 
Art Gleichgewichtszustand in 
der Zusammensetzung der immer 
noch grofen Aggregate eingetreten. 
Bemerkenswert ist die VergréRe- 
rung der Geschwindigkeit des 
groRen Aggregates und die damit 
verbundene einseitige Abplat- 
tung % Stunde nach Beginn der 
Raffer-Film-Aufnahme diese Ab- 
flachung wird bei der schnellen Be- 
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Abb. 4 (Einstellung 62). Kontroll- 
aufnahme eines Aggregates aus dem 
Material der Abb. 3; 12 Stunden nach 
der Zentrifugierung. Es finden. keine 
Trennungen mehr statt. b’: Ab- 
plattung des Aggregates; nach der 
Zentrifugierung meist stark ver- 
gréRerte aktive Bewegung der Actinosphaerien. Sie ist verbunden mit 
mehr oder weniger groBer Abweichung von der Kugelgestalt: das physio- 
logische ..Vorderende™ ist flacher als das .,Hinterende“. In b’ in bezug auf das 
kleinere Tier phobische Reaktion. Teilstric:h = 0,1 mm. Zeitangaben im Text. 
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wegung immer beobachtet, jedoch nur nach vorhergehender Zentyifugie- 
rung oder nach Pressung. Die einseitige Abflachung wird wieder aus- 
geglichen; das nunmehr vorliegende Ellipsoid bewegt sich mit der gleichen 
Geschwindigkeit weiter. 

Die mit relativ grofer Geschwindigkeit aneinander vorbeigleitenden ver- 
schieden grofen, im optischen Schnitt elliptischen Aggregate kénnen infolge 
dieser erhéhten Geschwindigkeit eine eingeleitete temporare Plasmabriicke 
nicht zur Ausbildung bringen. Bei der in b’ sichtbaren vorgewélbien 
Plasmahalbkugel, die den Eindruck der Endphase einer Briickenbildung 
erweckt, handelt es sich hier wohl nicht um mehr oder weniger verschmol- 
zene, disloziierte ektoplasmatische Fliissigkeitsalveolen des grofen Aggre- 
gates, sondern um die verschmolzenen proximalen Teile der Axopodien, die 
in der Mitte zwischen beiden Tieren fiir kurze Zeit die typische ..Beute- 
reizreaktion™ zeigten. 


III. Pressungsversuche 


Das Versuchstier wurde unter ein Deckglas von 20 X 22mm gebracht, 
das an den vier Ecken kleine angeschmolzene ParaffinfiiRchen trug, und 
méglichst in die Praparatmitte gebracht. Zunachst wurde das Actino- 
sphaerium ohne irgend welche Druckbeeinflussung unter Zeitraffung auf- 
genommen. 

Der Druck wurde mit Hilfe einer starren kreisférmigen Metalliése von etwa 
9mm Durchmesser auf das Deckglas ausgeiibt, die mittels eines kurzen Stieles an 
einem Nadelhalter befestigt war. Auf diese Weise konnte die Deckglasmitte 
gleichmaRig durchgebogen und ein bequem regulierbarer Druck auf das Ver- 


suchstier ausgeiibt werden. Beim Nachlassen des Druckes federt das Deckglas 
meist nahezu in die Ausgangslage zuriick. 


Uber das Prisma des seitlichen Einblickrohres kann der Wirkungsgrad der durch 
das Deckglas auf das Tier iibertragenen Pressung genau kontrolliert und ab- 
gestuft werden. Jederzeit kann der Zeitraffermotor wieder eingeschaltet werden. 
Das Zeitrafferlaufbild zeigt dann den mikrodynamischen Vorgang der gegebenen- 
falls eingetretenen St6rung oder Dauerschadigung der Cytoplasmastruk- 
turen infolge der Pressung und die nach Aufhebung des Druckes einsetzende 
Wiederherstellung des Normalzustandes, die Restitution. 

Auch bei den hier sehr eindrucksvoll in Erscheinung tretenden Leistun- 
gen der lebenden Protozoenzelle erméglicht erst die Anderung des Zeit- 
faktors eine direkte Beobachtung der Restitutionsvorginge 
im Zeitrafferlaufbild. 

Greef (1867) und Penard (1904) zerquetschten Actinosphaerium in eine gro- 
Bere Anzahl von Stiicken, die unter dem Deckglas wieder .,verschmolzen™. 

Die verschiedenen Grade der Pressung liegen innerhalb der Grenzen: 
sehr geringer Druck, so daft die Tieroberflache gerade beriihrt wird, bis zur 
vélligen Zerquetschung der kugeligen Zelle. 

Einstellung 359, Abb. 5, zeigt ein Actinosphaerium, das 50™ vorher 
leicht geprefit wurde; bereits 30" nach Aufnahmebeginn setzt wieder eine 
lebhafte Ortsbewegung des Tieres ein. Die Zahl der Axopodien ist gegen- 
iiber dem Zustand unmittelbar nach der Pressung mindestens verdoppelt, 
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ihre Lange ist nahezu wieder wie vor der Pressung. Das Tier weist eine 
Abweichung von der Kugelgesialt auf (gréfter Durchmesser: 303 uu, klein- 
ster Durchmesser: 280), eine Gestaltinderung, die hiufig bei experi- 
mentell beeinfluften Tieren festgestellt wurde, die sich schneller 
als normal bewegen, und zwar ausschlielich bei solchen (vgl. Einstel- 
lung 62, Abb. 3, 4, Zentrifugierversuch). Die Bewegung war nie so schnell, 
da sie bei einfacher subjektiver Beobachtung sichtbar wurde. Es ist auf die 
Oberfliche des Tieres eingestellt, so da man sehr klar die polygonal gegen- 
einander abgeflachten ektoplasmatischen Wiande der Fliissigkeits- 
vakuolen erkennen kann. Uber 
zwei Dutzend hell erscheinende, 
oberflachlich gelegene Kerne sind 
zu beobachten. 

Die nun folgenden Versuche 
sind nach steigendem Grade der 
Pressung angeordnet. 

Einstellung 65 (Abb. 6, 
a—)j). Ein  Actinosphaerium 
wurde durch kurzen Druck auf 
das Deckglas so stark geprefit, 
daB sogar ein kleines Teilstiick 
abgesprengt wurde. Dieses kleine 
Teilstiick kugelt sich sofort ab 
und zeigt schon nach 6" wieder 
einige kleine Axopodien. Die er- 
sten Verainderungen der lebenden 
Zelle wurden sofort nach Auf- 

‘ héren des Druckes auf das Deck- 

Abb. 5 (Einstellung 59). Pressungsver- glas unter Zeitraffung gefilmt. 
such: Das Actinosphaerium wurde 50™ Howland (1928) nimmt an, daB 
vor der Filmaufnahme leicht gepreft. 30" die unter dem Deckglas durch Druck 
nach Aufnahmebeginn wieder lebhafte Orts- zerkliiftete .,.vegetative Masse“ eines 
bewegung des Tieres. Leichte Abweichung Actinosphaerium meist nur deshalb 
von der Kugelgestalt. Oberflaicheneinstel- wieder zur urspriinglicien Form ver- 
lung; polygonal gegeneinander abgeflachte schmelzen kann, weil die verbinden- 
ektoplasmatische Wande der Fliissigkeits- den Cytoplasmafaden nicht abgeris- 
alveolen. Kerne erscheinen hell. Teilstrich sen sind. Es handelt sich in diesen 
= 0.1mm. Fallen demnach oft nur um ein 

..Kontraktionsphanomen™. 





Abb. 6, Teilbild a, zeigt den scheinbar hoffnungslosen Zustand des Actino- 
sphaerium nach dem Nachlassen des Druckes. Die Grenze von Ekto- und 
Entoplasma besteht nicht mehr; die ektoplasmatischen Fliissigkeitsvakuolen 
sind gewaltsam aus ihrer normalen Lage gebracht worden: ihre durch gegen- 
seitigen Druck normalerweise bewirkte polygonale Abplattung ist dem- 
gema aufgehoben und die Alveolen erscheinen fast durchweg abgekugelt. 
Das in der Zelle oben gelegene Ektoplasma ist infolge des Druckes in das 
tiefer gelegene Entoplasma hineingedriickt worden; so kommt es, daf 
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jetzt in der Mitte des ,,Tierrestes* einzelne groRe mehr oder weniger 
abgekugelte Fliissigkeitsvakuolen inmitten von entoplasmatischen Struk- 
turen liegen. Im Teilbild, unten, liegt ein durch den Druck frei gewordener 
groRerer Nahrungsrest, etwas rechts oberhalb von ihm eine durch den Druck 
geplatzte Nahrungsvakuole mit z. T. ausgeschleuderten kleinen Nahrungs- 
teilchen. Die Gréfe der aus dem ,,Verbande“ der Rindenschicht herausge- 
rissenen ektoplasmatischen Alveolen schwankt etwa zwischen 16 u und 24 w. 
Axopodien sind nicht mehr zu erkennen; 19° spater sind bereits vier neue 
kleine Axopodien mit Sicherheit feststellbar. In Teilbild b (375 seit a) hat 
sich die gesamte durcheinandergebrachte Cytoplasmamasse allseitig etwas 
zusammengezogen. Die neugebildeten kleinen Axopodien stehen wirr nach 
allen Richtungen, da noch kein geordnetes Ektoplasma mit radiiar einge- 
_ Stellten Wanden der Fliissigkeitsvakuolen vorhanden ist. Im Bilde oben 
erkennt man, dafi diese ,,Neuordnung~ der .,Rinde“ gerade einsetzt. Eine 
Anzahl grofer Fliissigkeitsvakuolen beriihrt sich bereits wieder, die gegen- 
seitige Abplattung setzt langsam ein. 

Nach Howland (1928) ist das hochgradig vakuolisierte Cytoplasma von 
Actinosphaerium sehr klebrig. Es ist nicht leicht, diese Beobachtung mit den unter 
Anderung des Zeitfaktors erkennbar werdenden Lageveridnderungen der durch 
Druck aus ihrem normalen Verband gebrachten ektoplasmatischen Fliissigkeits- 
alveolen in Einklang zu bringen. 

Aus diesem vitalen ,,Naherungsvorgang™, bei dem sich nach erfolgter 
Beriihrung der Vakuolenwande (unter noch einer ungeklarten Druckwir- 
kung) eine polygonale Gestalt ergibt, geht einwandfrei hervor, daf die 
polygonalen Wande der Fliissigkeitsvakuolen im Ektoplasma von Actino- 
sphaerium entstehungsgemaéf ..Duplikaturen*” sein miissen, deren Zu- 
sammenhang experimentell, z. B. durch Pressung mit nachfolgendem 
Aneinandergleiten, gelést werden kann. Daher folgt auch die Verankerung 
der Axopodien im Entoplasma den radiar gestellten Wanden der Fliis- 
sigkeitsalveolen. 

In der folgenden halben Minute werden die besonders weit aus dem 
Ektoplasmaverband herausgedriickten groen Alveolen ,,hereingeholt™. Wie 
dieser scheinbar so einfache Vorgang mikrodynamisch aufzufassen ist, bleibt 
zunichst noch unklar. Im Zeitrafferlaufbild ahnelt die Um- und Einordnung 
durch Druck verlagerter Teile des grobalveolairen Ektoplasma den unter 
Zeitraffung dargestellten cytolisthetischen Bewegungen an Blasto- 
merenaggregaten, die vorher kiinstlich aus ihrem Zellverbande isoliert 
wurden (Psammechinus, Triturus, |W. und G. Kuhl 1937}). 

Isolierte Strukturelemente einer polyenergiden Protozoen- 
zelle verhalten sich mikrodynamisch — unter Zeitraffung beobachtet — also 
ahnlich wie isolierte ganze Zellen (Blastomere) von Metazoenkeimen. 
Wie weit dieses bewegungsphysiologisch ahnliche Verhalien auf gleichen 
ursichlichen Gegebenheiten beruht, mufi erst noch untersucht werden. In 
beiden Fallen werden normalerweise polygonal gegeneinander abgeplattete 
Gebilde (hier die radiair angeordneten Wande der ektoplasmatischen Fliis- 
sigkeitsvakuolen, dort die ahnlich gelagerten Blastodermzellen (Ektoderm- 
zellen) des sich furchenden Keimes aus dem Zusammenhang befreit, was 
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ihre sofortige Abkugelung zur Folge hat, und dann gleiten sie unter er- 
neuter Abplattung solange aneinander (.,Cytolisthesis*, W. Roux), bis ein 
neuer Gleichgewichtszustand erreicht ist: hier eine wohlgeordnete Ekto- 
plasmastruktur, dort ein Blastomerenaggregat, das je nach seiner Gréfe 
noch mehr oder weniger lange lebensfahig bleiben kann. 


Abb. 6 (Einsteilung 65). Starke Pressung eines Actinosphaerium durch kur- 
zen, heftigen Deckglasdruck (a). 30S nach Nachlassen des Druckes bereits wieder 
die ersten Andeutungen von Axopodien. Durch den Druck sind die ektoplasmati- 
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In Teilbild ¢ (51° seit b) zeigt sich das Ektoplasma bereits etwas deut- 
licher abgesetzt, jedoch ist der Auftenkontur des Tieres noch nicht glatt. 
Offenbar ist das Tier immer noch leicht abgeflacht, obwohl der experimentell 
gesetzte Druck seit 1™ 28° aufgehdrt hat (sonst wire es nicht méglich, bei 











schen Fliissigkeitsalveolen in das Entoplasma hineingedriickt worden (b, c, d). Sehr 
. bald Neuordnung der Alveolen zur ,,Rindenschicht™ (e, f, g): Etwa 20™ nach Auf- 
| nahmebeginn beriihrt abgesprengtes Teilstiick die restituierte ..Rindenschicht™ (f). 
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dem verwandten Apochromat 8mm auch den zentralen Teil des Tieres 
gleichzeitig scharf abzubilden). Beim Zentrifugierungsversuch bleibt ja auch 
u. U. die abgeflachte Gestalt laingere Zeit erhalten. Die Axopodien sind 
langer geworden, stehen aber, aus dem oben angegebenen Grunde, noch nicht 
wieder radiar. 

In den folgenden Minuten ,,schliefen sich™ in der zentralen Oberflache 
die getrenniten grofen Fliissigkeitsvakuolen immer mehr flachenhaft zusam- 
men, z. T. bereits unter polygonaler Abflachung. In den Zwischenraumen 
ist die feingranulierte Entoplasmastruktur zu erkennen. So nimmt die 
~Ordnung™ in kurzer Zeit zu, ein sehr eindrucksvolles Geschehen im Zeit- 
rafferlaufbild. 





Das abgekugelte Teilstiick ..gleitet’ mit kontinuierlicher Geschwindig- 
keit durch das Ektoplasma (sechs Phasen bei diesem Vorgang; s. Text) (f—j). Teil- 
strich = 0,t mm. Zeitangaben im Text. 


In Teilbild d der Abb. 6 (2™ 7° seit c) stehen die Axopodien fast véllig 
radiar. Das neugeordnete Ektoplasma besteht jetzt wieder nahezu aus 
einer ,,Lage” fast gleich groRer Fliissigkeitsvakuolen; auf der rechten Seite 
ist die Anordnung noch etwas gestort. 

Teilbild e (1™ 50° seit d; 5™ 30° seit a) zeigt, daft die rechte Stérungsstelle 
nun auch fast ganz ausgeglichen ist. Man vergleiche e mit a um die unge- 
mein schnelle Restitution der Zelle nach dem immerhin erheblichen 
Eingriff 5%™ zuvor richtig zu werten! Die rechts und links vom (im Bilde 
nicht zu sehenden) Achsenstab auf den Axopodien sichtbaren kleinen 
Plasmaanschwellungen und Kornchen sind ein Anzeichen fiir die nunmehr 
erfolgende rasche Verlangerung der Axopodien. 
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In der zentralen Region sind jetzt kaum mehr grofe Fliissigkeitsvakuo- 
len zu erkennen. Da in der Zwischenzeit nicht fokussiert wurde, sind dem- 
nach Verlagerungen eingetreten, d. h. das Actinosphaerium hat sich starker 
abgekugelt: die zentrale Oberfliche liegt nun nicht mehr im Bereiche der 
Scharfentiefe des Objektivs. 

Die folgenden Teilbilder der Einstellung 65, Abb. 6, f—j, zeigen 1. den 
weiteren Verlauf der Restitution des Actinosphaerium und 2. die Einver- 
leibung des oben bereits erwahnten, bei der Pressung abgelésten kleinen 
Teilstiickes. 

Aus Teilbild f (16™ 205 seit e; 21™ 50° seit a) geht hervor, dali die Ab- 
kugelung des Tieres nunmehr beendet ist. Der Aufenkontur verlauft jetzt 
beinahe wieder so glatt wie beim unbeeinfluRten Tier. Die Grenze zwischen 
Ekto- und Entoplasma bildet noch nicht eine scharfe Linie, weil sich die 
proximalen Anteile der ektoplasmatischen Fliissigkeitsvakuolen noch mehr 
oder weniger halbkugelig in das Entoplasma vorwélben. Links unten be- 
riihrt das erwahnte, bei der Pressung losgeléste Teilstiick das Ektoplasma, 
das hier bereits eine erhebliche Eindellung aufweist. Der abgekugelte Teil 
hat einen Durchmesser von 44 u. Die Eindellung war schon zu bemerken, 
bevor eine direkte Beriihrung vorlag. In Anbetracht der geringen Gréfe 
des Teilstiickes in bezug auf die Masse des Actinosphaerium, von dem es 
losgelést wurde, kann in diesem Falle mit Sicherheit angenommen werden, 
dak die Eindellung des Ektoplasma vor Eintritt des Kontaktes ein 
aktiver Vorgang ist. Ob ihm ein rein chemischer, durch das Wasser 
iibermittelter Reiz zugrunde liegt oder eine Art Reizleitung iiber die vom 
sich nahernden Teilstiick zuerst beriihrten Axopodien, also ein mechanischer 
(taktiler) Reiz vorliegt oder ob eine Kombination von chemischen und mecha- 
nischen Reizen in Frage kommt, laBt sich noch nicht mit Sicherheit ent- 
scheiden. 

Offensichtlich wird das vom gepreften Tier stammende Teilstiick wie 
ein Beuteobjekt behandelt. Im unteren Beriihrungswinkel beobachtet 
man eine hyaline Protoplasmamasse, die wahrscheinlich von mehreren ,,ein- 
geschmolzenen“ Axopodien herstammt. An dieser Stelle ist dadurch bereits 
eine innige Verbindung mit der Oberflache des Actinosphaerium hergestellt. 
Eine halbe Minute spater hat die Eindellung ihren maximalen Wert er- 
reicht. Im Mikrozeitrafferlaufbild wird der Eindruck eines kontinuier- 
lichen, langsamen Gleitens durch das Ektoplasma erweckt, ahnlich 
wie bei der Defakation, nur in umgekehrter Richtung (W. Kuh] 1951, Ein- 
stellung 46; Abb. 22). Auch aus dem Zeitrafferlaufbild laft sich zunachst 
noch kein sicherer Einblick gewinnen in die auch hier wieder auftauchende 
bedeutungsvolle Frage: Wer bewegt wen?” Dies soll nicht etwa heifen, 
da angenommen wird, das .,Beuteobjekt“ presse sich aktiv durch das 
sehr widerstandsfahige .,Gewolbe“ der ektoplasmatischen Fliissigkeits- 
vakuolen hindurch, sondern bezieht sich nur auf das Verhalten des Ekto- 
und Entoplasma in der Durchtrittszone. Auf jeden Fall miissen an der 
Durchtrittsstelle mindestens vier bis sechs ektoplasmatische Alveolen aus 
ihrem Verband verschoben werden, um dem 44 uw grofen kugeligen .,Beute- 
objekt™ den Durchtritt zu erméglichen. 
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Teilbild g (1™ 125 seit f) zeigt, daft die Eindellung etwas flacher geworden 
ist. Das Teilstiick ist jetzt auch oben (im Bilde) durch hyalines Plasma mit 
der Ektoplasmaoberflache verbunden. Etwa in der Breite des Beuteobjektes 
sind in der Rindenschicht an der Stelle der Einverleibung keine Fliissig- 
keitsvakuolen mehr zu bemerken, es liegt vielmehr eine ziemlich ungeord- 
nete Struktur vor mit unregelmaltig gestalteten, z. T. polygonalen Alveolen- 
wanden. Die Eindellung des Ektoplasma bewirkt im Entoplasma in dieser 
Zone offenbar eine dunklere, ,,dichtere“ Struktur. In der Umgebung der 
veranderten Ektoplasmastruktur am Grunde der Eindellung bemerkt man 
einige Fliissigkeitsvakuolen, die ihre radiale Einstellung verloren haben 
und mehr tangential angeordnet sind. 

Diese Phase g zeigt sehr deutlich die auRerordentliche Kompli- 
ziertheit eines scheinbar so einfachen Vorganges der Einverleibung eines 
kleinen kugeligen ,,Beuteobjektes“, sobald man sich einmal der Miihe unter- 
zieht, ein derartiges Geschehen in seine einzelnen mikrodynamischen Kom- 
ponenten zu zerlegen! Zum Vergleiche ziehe man die Wiederaufnahme der 
halbkugeligen Halfte einer .,temporaren Plasmabriicke“ in das Actino- 
sphaerium nach dem Zerreiffen des plasmatischen Verbindungsfadens her- 
an (W. Kuhl 1951, Einstellung 50, Abb. 11, 12). 

Im weiteren Verlaufe der Wiederaufnahme des arteigenen Teilstiickes 
wird die Eindellung langsam in dem MaRe ausgeglichen, in dem die .,Beute“ 
eindringt. In Teilbild h (3™ 22° seit g; 26™ 245 seit a) steckt das ,,Beute- 
objekt™ zu ungefahr einem Drittel im Kérper des Actinosphaerium: es steht 
jetzt direkt mit dem in die ehemalige Ektoplasmazone vorgedrungenen 
Entoplasma in Beriihrung. 

6™ spiiter, in Teilbild i, ist das Objekt zu etwa vier Fiinfteln aufge- 
nommen; es ist immer noch kugelig. Weitere 2™ 24° spater, Teilbild j, kann 
die Aufnahme als im wesentlichen beendet angesehen werden. Ein diinner 
..Protoplasmafilm™ schlieBt die Stelle der Einverleibung nach auften ab. 
Das ,.Beuteobjekt™ ist jetzt leicht abgeplattet; sein kleinster Durchmesser 
liegt ungefahr in der Richtung seiner Verlagerung in das Entoplasma. 


Zusammenfassung iiber die Einstellung 65 (Abb. 6, a—j) 


Trotz starker Stérung der Sonderung des Cytoplasma in Ekto- und Ento- 
plasmastrukturen durch einen kurzen, aber heftigen Druck auf das Deck- 
glas erscheinen bereits 30° spater wieder die ersten Andeutungen von Axo- 
podien. 2%™ nach Aufhéren des Druckes ist bereits die Neugliederung von 
.Rinden- und Markschicht“deutlich. Nach 5%™ ist diese Sonderung soweit 
gediehen, daft eine deutlich vom Entoplasma abgesetzte Ektoplasmaschicht 
vorhanden ist, die aus grob vakuolisierten Fliissigkeitsalveolen besteht, die 
distal und proximal zwar noch vorgewdolbt sind, seitlich jedoch bereits wie- 
der vorwiegend radial eingestellie Plasmawande aufweisen. 

22™ nach Versuchsbeginn kommt ein offenbar bei der Pressung losge- 
léstes Teilstiick in Beriihrung mit dem Versuchstier, zu dem es gehért; in 
15™ ist es .,einverleibt™. Im Zeitrafferlaufbild stellt sich dieser Vorgang als 
ein .,Hineingleiten“ des Objektes in das Actinosphaerium mit gleichblei- 
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bender Geschwindigkeit dar. Dies ist nur méglich, wenn die relativ 
starre und widerstandsfahige grobvakuolisierte Ektoplasmastruktur fiir den 
Durchtritt des ,,Beuteobjektes“ vorbereitet, d. h. lokalisiert umgeformt 
wird. 


Es spielen sich hierbei folgende Vorginge ab: 1. Eindellung der Kugel- 








Abb. 7 (Einstellung 70). a: Actinosphaerium 
vor Anwendung einer anhaltenden Pres- 
sung. b und ec: Die Wirkung. Die poly- 
gonalen Fliissigkeitsalveolen des Ektoplasma 
sind bei mechanischen Beanspruchungen leicht 
verschiebbar gegeneinander. Trotz des star- 
ken Druckes werden sie nicht unter Abkuge- 
lung frei oder platzen gar. Die Winde sich 
beriihrender ektoplasmatischer Fliissig- 
keitsalveolen stellen Duplikaturen dar, 
daher die grofe Gleitfahigkeit bei 
Pressung und die Fahigkeit zur Neuord- 
nung. Unter Druck distal stark vor- 
gewolbte Alveolen kennzeichnen den in ihnen 
herrschenden Binnendruck.  Teilstrich 
=0,imm. Zeitangaben im Text. 





oberflache des Actinosphaerium an der Beriihrungsstelle mit dem ,,Beute- 
objekt“. 2. Verkleben des Objektes mit der ektoplasmatischen ,,Grenz- 
schicht“: Actinosphaerium/Wasser durch freies, offenbar durch Einschmel- 
zung von Axopodien hier verfiigbares (unter Zeitraffung sehr bewegliches) 
Protoplasma. 3. Umgestaltung der notwendigen Anzahl von Fliissig- 
keitsvakuolen fiir die Erméglichung des Objekt-Durchtritts durch das Ekto- 


Protoplasma, Bd. XLIII/1—2. 3 
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plasma bzw. Beiseitedrangung dieser Alveolen; ob dies aktiv durch 
das ,,Beuteobjekt* geschehen kann, ist mehr als zweifelhaft. 4. An Stelle 
der normalen Ektoplasma- tritt Entoplasmastruktur. Offenbar wird peri- 
pher gelegenes Entoplasma in die ,,Offnungspforte” aktiv beférdert. 5. Das 
Objekt kann nunmehr ,,eindringen“ bzw. hinein-,,beférdert™ oder ,,gezogen“ 
werden. (Es ist hier wieder einmal fast unméglich, eine wirklich zu- 
treffende Nomenklatur anzuwenden!). 6. Unmittelbar nach der 
Einverleibung schlieBft eine sehr diinne Plasmaschicht die Durdhtrittsstelle 
nach dem Wasser hin ab. Uber die hierbei wirksamen ,.Krafte“ laRt sich 


leider noch nichis Sicheres aussagen. 


Abb. 6 zeigte die Wirkung eines zeitlich kurzen, aber heftigen 
Druckes auf das Cytoplasma von Actinosphaerium und die nachfolgende 
Restitution. Wie wirkt nun eine allmahlich durchgefiihrte starke Pres- 
sung von langerer Dauer auf die Cytoplasmastrukturen ein? 


Einstellung 70, Abb. 7, a—c, laft die Ergebnisse eines solchen Ver- 
suches erkennen. Das Versuchstier (Durchmesser: 214) hat die relativ 
hohe Rindenschicht von 39 yu; es liegt véllig ruhig (Teilbild a). Das Tier 
wurde 12™ unbeeinflu&t unter Zeitraffung aufgenommen. Im Zeitrafferlauf- 
bild wurden keine Veranderungen an den Fliissigkeitsvakuolen des Ekto- 
plasma sichtbar. 


Teilbild b gibt den Eindruck des Tieres unmittelbar nach dem Einsetzen 
der Dauerpressung wieder; es wurde kein Wasser zugesetzt. Der Durch- 
messer des Tieres ist infolge des Druckes von 214 auf 344 vergréfert 
worden, also um 38%! Die Héhe des Ektoplasma betragt jetzt ungefahr 
43 u. Es liegt nunmehr eine stark abgeplattete Kugel vor; der Durchmesser 
des Enioplasma ist jetzt von 136 u vor der Pressung auf 226 u erhéht. Das 
Ektoplasma hat im wesenilichen seine Héhe beibehalten (43 u gegeniiber 
39 u); bei der Art des angewandten Druckes und der mikroskopischen Beob- 
achtung im durchfallenden Licht ist dies nicht weiter erstaunlich. Eine Ver- 
ringerung der Ektoplasmahéhe tritt nur oben (dicht unter dem das Tier 
bei der Pressung beriihrenden Deckglas) und unten (an der Beriihrungs- 
stelle mit dem Objekttrager) ein. Die in den freien Raum zwischen Deck- 
glas und Objekttriager in das Wasser ausstrahlenden Axopodien sind durch 
den Druck nicht verandert. 


Infolge des Druckes sind die polygonal abgeplatteten ektoplasmatischen 
Alveolen in ihren Abgrenzungen und Uberschneidungen sehr deutlich zu 
erkennen; im Gegensatz zum unbeeinfluften Tier (a) wélben sie sich stark 


iiber die Zelloberflache vor. 


In Teilbild c (11™ 54° seit b) ist auf die Oberflache scharf eingestellt; 
die Pressung dauert an. Der grobvakuolisierte Bau des Ektoplasma kommt 
hier besonders schén zum Ausdruck. Das Entoplasma tritt strukturell nicht 
in Erscheinung; es wird infolge des anhaltenden Druckes zu einer diinnen 
Schicht flachenhaft ausgebreitet. Ob aus diesem Grunde seine beim unbe- 
einfluften Tier fein granulierte Struktur nicht mehr erkennbar ist, oder ob 
diese Struktur durch die Pressung relativ schnell verandert wird, kann 
noch nicht einwandfrei entschieden werden. 
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Zusammenfassung iiber die Einstellung 70 (Abb. 7, a—c) 


Starker, allmahlich ausgeiibter und anhaltender Druck bringt die 
ektoplasmatischen Fliissigkeitsalveolen ebensowenig zum Platzen wie eine 
plotzliche, starke und kurze Pressung des Tieres. Die polygonalen Alveolen 
verschieben sich offenbar relativ leicht gegeneinander, ohne in diesem Falle 
frei zu werden und sich abzukugeln. Dies hangt mit der schon erwahnten 
Tatsache zusammen, daft die ,,Wande* sich beriihrender Alveolen ,,Duplika- 
turen“ darstellen. Die distal stark vorgewélbten Alveolen deuten den in 
ihnen herrschenden Binnendruck an. 

Bei noch starkerer, plétzlicher Pressung kénnen Zerreifungen 
der oberflachlichen Regionen von Actinosphaerium eintreten, ohne daf es 
zu Absprengungen von Teilstiicken kommt. 

Einstellung 68 (Abb. 8, a—f) fiihrt eine derartige Verletzung und 
die schnelle Heilung der Zelle vor. 

Abb. 8, a zeigt das Versuchstier 20° nach dem Aufhéren des Druckes; 
der gréfie Durchmesser betragt 387 u. Die wenigen noch sichtbaren Axo- 
podien stehen nicht mehr radiaér angeordnet. Rechts unten ist infolge der 
Pressung eine Verletzung entstanden in Form eines abgesprengten ,,Lap- 
pens” von etwa 135 u Breite, der in der Mitte rechts noch mit dem Actino- 
sphaerium zusammenhingt. Die ober- und unterhalb des scharf emgestell- 
ten optischen Schnittes gelegenen Halbkugeln der Zelle sind durch den aus- 
geiibten Druck in die Aquatorebene hineingeprefit worden, daher erscheint 
die zenirale Entoplasmakugel durchsetzi mit vielen mehr oder weniger ab- 
gekugelten ektoplasmatischen Alveolen; nur zwischen diesen erkennt man 
noch erhalten gebliebene Entoplasmastrukturen. 

Das durch den Druck aufgerissene ,,Loch” wird von einem gekriimmten 
Cytoplasmagebilde bis auf eine kleine Offnung — in der Mitie unten — 
nach auffen abgegrenzt. Dieser Cytoplasmastrang besteht aus etwa 40 ekto- 
plasmatischen Alveolen, die in ihrem Verbande gelockert sind, was aus 
der verschieden starken Abkugelung der einzelnen Alveolen hervorgeht. 
Der Strang endet in einer einzigen, nahezu kugeligen Fliissigkeits- 
vakuole von 23 Durchmesser; sie steht in Beriihrung mit drei gleich- 
artigen Gebilden. In der Mitte des Stranges scheint noch unverandertes 
Entoplasma vorzuliegen. 

i™ 20° spater (Teilbild b) ist der gréRte Durchmesser von 387 u auf 
355 u zuriickgegangen. Viele neue Axopodien sind ausgesandt worden. 
Einige ektoplasmatische Alveolen ragen noch immer weit iiber die Ober- 
flache hinaus. Infolge der Kontraktion des Tieres hat sich die rechts unten 
gelegene Einbuchtung etwas verkleinert. Auch der diese nach aufen, bis 
auf die kleine, 23 u breite Verbindung des Hohlraumes mit dem Aufen- 
medium, abschliefende, vorwiegend aus ektoplasmatischen Fiissigkeits- 
alveolen bestehende Strang hat sich erheblich verkiirzt und nach aufen 
einige Axopodien ausgebildet. In Teilbild ¢ (1™ 208 seit b) erweist sich der 
Durchmesser auf 322 zuriickgegangen; die neu gebildeten Axopodien 
stehen noch wirr nach allen Richtungen, einige auch bereits radial. Die 
Offnung der Verleizung ist, im Vergleich zu a, auf etwa ein Fiinftel redu- 
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Abb. 8 (Einstellung 68). Actinosphaerium nach starker plétzlicher Pressung; 
Entoplasmastruktur durch hineingedriickte ektoplasmatische ,,Alveolen“ fast vollig 
verwischt. b—e: Langsame Wiederannahme der Kugelgestalt. Man beachte den 
Einheilungsvorgang des durch den Druck abgesprengten .,Lappens“. Das einseitig 
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ziert. Das freie Ende des Stranges ist gerade in Beriihrung mit, der gegen- 
iiberliegenden Seite gekommen. Im Innern der buchtférmigen Verletzung 
weisen die den Hohlraum umsaumenden ektoplasmatischen Fliissigkeits- 
vakuolen eine Anordnung auf, die den mechanischen Beanspruchun- 
gen ihrer Lage entspricht, und zwar liegen sie vorwiegend in einer Reihe 
und bilden sozusagen ein ,inneres Ektoplasma™ (vgl. w. u. Einstel- 
lung 77, Abb. 11, d). 

3™ spater, Teilbild d (6™ seit a) mit der Durchmesser des Tieres nur 
noch 294 u. Die rechts unten gelegene Offnung der Verletzung ist bis auf 
die Gréfe einer einzelnen ektoplasmatischen Alveole geschlossen, und 
zwar vorwiegend infolge aktiver Einkriimmung des Stranges (links 
neben dem dunklen Nahrungsrest). Teilbild d zeigt eine mehr oberflachliche 
Scharfeinstellung. Besonders in der linken Hialfte des Tieres erkennt man 
sehr klar die z. T. noch ungeordnete Lage der Fliissigkeitsvakuolen, ferner 
die Ursprungs- oder Verankerungsstellen der Axopodien in den ..Zwickeln* 
aneinanderstoRender Vakuolenwande. 40° spater ist die Verletzung rechts 
unten vollkommen verheilt. 

Infolge der allmahlich .,sich“ radiair anordnenden Plasmawande der 
ektoplasmatischen Alveolen werden die Axopodien entsprechend ,,aufge- 
richtet” und ebenfalls radiar eingestellt. In Teilbild e (7™ 20° seit d) ist 
infolge der allseitigen Kontraktion der Zelle der Durchmesser auf 266 « 
abgesunken. Die meisten Axopodien sind jetzt radiar eingestellt und stark 
verlangert. Die Kontraktion des Tieres bewirkt in den nachsten 18° noch 
eine weitere Verringerung des Durchmessers auf 247 , den kleinsten nach 
Aufhebung der Pressung erzielten Wert. Insgesamt verkleinert sich der 
Durchmesser des Actinosphaerium nach der Druckentlastung um 37%. Bis 
auf die noch starker vorgewélbte Region der verheilten Stelle der Ver- 
letzung hat das Tier wieder nahezu eine regelmaftige Kugelgestalt ange- 
nommen. Seit Beginn der Zeitrafferfilm-Aufnahme (a) sind 13" 20° ver- 
gangen. Erst jetzt wird das Wasser des Praparates erginzt, was ohne sicht- 
bare Einwirkung auf das Versuchsobjekt bleibt. 

Nach einer Aufnahmepause von 19™ zeigt das Tier im Zeitrafferlaufbild 
sehr lebhafte Bewegung. Der gréfte Durchmesser ist auf 257 uw ange- 
stiegen. Bemerkenswert ist, dafi sich eine einseitige Abplattung auszubilden 
beginnt. Weitere 9™ 38° spater sind die Mafe: Gréfter Durchmesser: 271 yu, 
kleinster Durchmesser: 238 uw; diese Anderung ist auf die Abflachung zu- 
riickzufiihren. Teilbild f (28™ 56° seit e; 44™ 145 seit a) zeigt den Zustand 


freie Gebilde kriimmt sich innerhalb von 6™ soweit ein, da die ehemalige Ver- 
_ bindungsstelle beriihrt wird; um den Hohlraum werden die Alveolen ahnlich wie 
in der normalen Rindenschicht angeordnet (c). Keine Alveole ist infolge der Pres- 
sung geplatzt! Die Teilbilder b—e zeigen das neue Hervorsprossen der Axopodien. 
In e ist der Hohlraum der Verletzung viéllig geschlossen. Nach vélliger Restitu- 
tion (f) zeigt das Tier, trotz vorausgegangener starker Verletzung, sehr lebhafte 
Bewegung (im Zeitrafferlaufbild) in der Pfeilrichtung, verbunden mit starker 
Abplattung am physiologischen ,,.Vorderende™. Hier viel weniger Axopodien 
als seitlich und ..hinten“. Keine Rotation! Teilstrich = 0,1 mm. Zeitangaben im Text. 
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des Tieres wahrend dieser lebhaften Phase der Bewegung. Die Axopodien 
weisen die normale Lange auf; sie sind sehr zahlreich geworden, sind aber 
unregelmaRig verteilt. Das Tier bewegt sich mit der abgeplatteten Seite 
voran! Im dargestellten optischen Schnitt erkennt man, daft an der abge- 
platteten Seite wesentlich weniger Axopodien stehen als am ,,physiologi- 
schen Hinterende“. Von den seitlichen Axopodien sind einige nach ,,hinten“ 
gebogen. Aus dem Zeitrafferlaufbild geht hervor, da keine Rotation 
stattfindet. 


Zusammenfassung iiber die Einstellung 68 (Abb. 8, a—/) 


Nach Aufhéren des experimentell gesetzten Druckes nimmt das Tier 
wieder lengsam die Kugelgestalt an, wobei sich der Durchmesser um 30% 
verkleinert. Die Pressung bewirkte die Ablésung eines Teilstiickes der Zelle, 
das mit dem Versuchstier in Verbindung bleibt und einen Hohlraum um- 
schlieBt, der durch eine kleine Offnung mit dem umgebenden Wasser in 
Verbindung steht. Am freien Ende dieses Lappens, der vorwiegend aus 
Ektoplasmaanteilen besteht, liegen nur wenige Fliissigkeitsalveolen in zwei 
Reihen nebeneinander. Dieses einseitig freie Gebilde kriimmt sich nun 
aktiv innerhalb von 6™ bis zur Beriihrung des freien Endes mit seiner 
ehemaligen Verbindungsstelle ein. Dadurch wird der Hohlraum geschlos- 
sen und eingeengt. An der inneren Begrenzung des Hohlraumes ,,ord- 
nen sich“ unterdessen die ihn begrenzenden ektoplasmatischen Fliissigkeits- 
vakuolen in einer Reihe an und bilden eine Art ,,inneres* Ektoplasma. 

Die den ,,Plasmalappen“ zusammensetzenden Alveolen verhalien sich 
— unter Zeitraffung beobachtet — sehr ahnlich wie entsprechend gestaltete 
losgeléste Zellaggregate, die durch Zerreiffen eines Seeigelkeimes entstanden 
sind. Den z. B. bei Psammechinus miliaris beobachteten Vorgang des ,,Zellen- 
gleitens“ (= Cytolisthesis, W. Roux) der Blastomere entsprechen, mikro- 
dynamisch gesehen, die Gleit- und Einkriimmungsbewegungen der mehr 
oder weniger kugeligen Fliissigkeitsvakuolen wahrend des Heilungsvorgan- 
ges bei Actinosphaerium. 

Auch der grobvakuolisierte ,,Plasmalappen* des durch Pressung temporiar 
geschadigten Actinosphaerium ,,kriimmt sich“ nach der .richtigen“ Seite 
ein, genau wie eine ebenfalls durch einen experimentellen Eingriff vom sich 
entwickelnden Keim’ losgeléste Blastomerenkette’ beim Seeigelei.’ (Unsere 
Mikrozeitrafferfilme iiber derartige Versuche zur ..Cytolisthese“ kiinstlich 
isolierter Blastomere der Seeigel-Blastula und -Gasirula wurden leider auch 
vor der genauen Auswertung durch Kriegseinwirkung vernichtet.) Die Ahn- 
lichkeit des Verhaltens ganzer Zellen (Blastomere) und von Teil- 
stiicken einer Zelle ist verbliiffend. Der Durchmesser einer Fliissigkeits- 
vakuole am Ende des einseitig losgelésten Plasmalappens betriigt 23 u; eine 
Furchungszelle der Vorblastula von Psammedhinus miliaris mitt etwa 12 bis 
14u. Die hier in ihrem Verhalten bei Restitutionsvorgiangen verglichenen 
lebenden ,,.Elemente~ weisen also ungefahr die gleiche GréRenordnung auf. 

Beachilich ist die relativ starke Vergréferung der Geschwindig- 
keit, die nach vollzogener Restitution (nach einer Aufnahmepause von 19™) 
unter Anderung der typischen Zellform zu beobachien ist. Ein ihnliches 
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Verhalten wurde bei den Kontrollaufnahmen des Zentrifugierungsversuches 
der Einsiellung 62 (Abb. 3, 4) festgestellt. In beiden Fallen ist das cytolo- 
gische Kennzeichen der (ohne Zeitraffung nicht wahrnehmbaren) Geschwin- 
digkeitsvergréRerung die Abplattung des Tieres am physiologischen 
,,Vorderende”. Trotz der Erhéhung der Geschwindigkeit ist auch im Zeit- 
rafferlaufbild kein Rotieren des Tieres um eine in der Richtung 
des gréRten Durchmessers gelegene Achse (eine Achse, die also senkrecht zur 
Bewegungsrichtung liegt) zu beobachten. Aus welchem Grunde etwa viermal 
so viele Axopodien nach ,,hinten“ gerichtet sind als nach ,,vorn™ (Verhaltnis 
etwa 80 : 20), laBt sich ebenfalls nicht mit Sicherheit angeben. Die Bewegung 
ist doch immerhin noch derart langsam, da sie durch die ,,vorn“ an der 
abgeplatteten Seite gelegenen Axopodien kaum gehindert werden kénnte. 
Die wenigen ,,vorn~ in der Bewegungsrichtung liegenden Axopodien bieten 
den normalen, geraden Anblick dar. Axopodien, die an der Grenze zwischen 
Abplattung und der kugeligen Region liegen, vor allem die tiefer oder 
héher gelagerten, hier daher unscharf abgebildeten, weisen eine leichie 
Biegung nach ,,hinten“ auf. 

Einstellung 67 (Abb. 9, a—j), das nachste Beispiel eines Pressungs- 
versuches, beweist eine Restitutionsfahigkeit, die man bei einem 
Heliozoon nicht fiir méglich gehalten hatte. 

Ein Actinosphaerium wurde durch gleichférmigen Druck auf das 
Deckglas véllig zerdriickt. Es enistanden viele kleine Teilstiicke, 
die sich bereits 3" nach dem Aufhéren des Druckes abgerundet haben, und 
ein groRes, mehrfach gelapptes Teilstiick, das unter Zeitraffung 
aufgenommen wurde. 

Abb. 9, a stellt dieses grofe vierlappige Gebilde unmittelbar nach dem 
Aufhéren des Druckes dar. Die einzelnen Fortsatze sind an den Enden 
keulenférmig verbreitert und hangen in der Mitte, der Zone starkster 
Druckwirkung, durch relativ diinne Stiele zusammen. Die gréfte Langs- 
ausdehnung betragt 518 uw; der diinne zenirale ,,Stiel“ ist nur 15 breit. 
In dem rechts unten gelegenen, distal breitesten Fortsatz sind zwei gré- 
Rere, durch die Pressung verursachte Hohlraume sichtbar. 

Strukturell besteht der Restkérper des Tieres nach dem Druck aus grob- 
vakuolisiertem Cytoplasma, ahnlich dem Ektoplasma; von der fein granu- 
lierten ehemaligen Entoplasmastruktur ist nichts-mehr zu bemerken. Die 
Gestalt der plasmatischen Wande der Fliissigkeitsvakuolen entspricht den 
jeweils noch herrschenden Druck- und Zugwirkungen. In den Ausbuchtun- 
gen des Restkérpers liegen einige Teilstiicke, unten ein gréferes. 

348 spiiter erscheint die grobvakuolisierte Plasmastruktur gleichférmiger 
infolge des Aufhérens der unmittelbaren Druckwirkungen. Die Enden der 
Fortsiize zeigen eine leichte Abrundung vorspringender kleiner Teile (Teil- 
bild b). 36° spater, 1%™ nach dem Teilbild a, werden bereits, trotz vélliger 
Zerstérung der normalen Kugelgestalt, die ersten Andeutungen neuer Axo- 
podien sichtbar. Die beiden Offnungen im breiten Fortsatz (rechis unten) 
sind erheblich kleiner geworden. 

Teilbild c (1™ 48° seit b) zeigt die Phase der beginnenden Kontrak- 
tion; die gréRte Laingsausdehnung ist von 518 4 (a) auf 486 zuriickge- 





Abb. 9 .(Einstellung 67). Starker Druck hat ein Actinosphaerium véllig zer- 
quetscht! a: Vierfach gelapptes Teilstiick unmittelbar nach der Pressung. Inner- 
halb von 24™ wird aus diesem Restkérper wieder ein abgekugeltes, sich normal 
bewegendes Tier (j). In c bereits wieder kleine Axopodien. Die vorwiegend aus 
Fliissigkeitsalveolen bestehenden ,,Lappen“ ,.ziehen sich“ auf die mit  bezeichnete 
Stelle zuriick. Im rechten unteren Lappen zwei kleine Hohlraume mit ,,Ausfiihr- 
kandlen“ nach aufen. In d sind diese Hohlriume bereits stark eingeengt. e, i: Zwei 
abgekugelie, bei der Pressung abgesprengte kleine Teilstiicke naihern sich mit Hilfe 
ihrer kleinen Axopodien; sie verschmelzen mit dem ,,Muttertier“. h: Plasmalappen 
fast ganz auf die .,Mitte“ zuriickgezogen. Viele Axopodien, kontraktile Vakuole. 
Erstaunlich ist, da® selbst der hier angewandte sehr starke Druck nicht zum 





Platzen von ektoplasmatischen Fliissigkeitsalveolen gefiihrt hat! Teilstrid: = 1 mm. 
Zeitangaben im Text. 
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gangen. Etwa 23 Axopodien sind bis jetzt ausgebildet worden. Die Breite 
des Verbindungsstieles (>) ist von 15 u (a) auf 29 u infolge der Zusammen- 
ziehung angewachsen; der ,,Stiel“ setzt sich an der diinnsten Stelle aus zwei 
Reihen von Fliissigkeitsvakuolen zusammen. Im rechten unieren, breiten 
Fortsatz geht von dem sehr schmal gewordenen unteren Hohlraum ein 
schmaler ,,Kanal“ distad; an der schmalsten Stelle ist er nur 2 u breit. 
Am oberen Hohlraum ist die Sachlage nicht so deutlich. 

54° spiiter ist die gréRte Langsausdehnung auf 476, verringert (Teil- 
bild d). 31 Axopodien sind jetzt sichtbar. Der schmale ,,K anal“ am unteren 
Hohlraum ist nach aufen geéffnet. Auch am oberen Hohlraum scheint 
eine weniger als 1 « breite Verbindung nach auffen zu bestehen. Die Be- 
seitigung dieser durch die Pressung verursachten Hohlraume beim Restitu- 
tionsvorgang scheint durch diese temporaren Verbindungen mit dem Auften- 
medium leichter vonstatten zu gehen. 

Teilbild e (2™ 385 seit d; 6™ 545 seit a) laBt eine weitere Konzentrierung 
der Fortsatze erkennen, so daf die gréRte Langsausdehnung nur noch 383 u 
betragt. Etwa 78 Axopodien sind jetzt zu zahlen. Es beginnt nunmehr die 
Phase der langsamen Verlangerung der Axopodien, kenntlich an den vor- 
bereitenden Verbreiterungen der basalen Teile, die einen bandférmigen 
Eindruck erwecken. Die vier Fortsatze des Restkérpers sind wesentlich 
kiirzer und dicker geworden; sie ,,ziehen sich“ weiter proximal zusammen. 
Der .,Verbindungsstiel“ ist erheblich breiter geworden. 

In Teilbild f (2™ 6° seit e) betragt die gréfte Lingsausdehnung nur 
noch 527 uw bei einer Breite des Verbindungsstieles von 51 u. Etwa 88 Axo- 
podien sind jetzt ausgestreckt, die meist noch eine stark verbreiterte Basis 
aufweisen. Weitere 3" spater (12™ seit a) zeigt Teilbild g, daft der ,,Ver- 
bindungsstiel“ infolge der direkten Beriihrung der abgekugelien Fort- 
satze nunmehr verschwunden ist. Das im Wiederaufbau befindliche Actino- 
sphaerium, d. h. der gréfte Rest des urspriinglichen Tieres vor der star- 
ken Pressung, besteht jetzt aus den in sich zusammengezogenen vier 
langen Fortsatzen des Teilbildes a, die sich auferdem stark abgekugelt 
haben. Rechts nimmt die erste kontraktile Vakuole ihre Tatigkeit auf. 
Die Zahl der Axopodien hat sich auf 86 bis 90 erhéht. Das sich oben rechts 
nahernde kleine kugelige Teilstiidk von 32 Durchmesser hat noch 57 u 
Abstand; es weist einige kleine Axopodien auf. 

In Teilbild h (5™ 2° seit g; 17™ 425 seit a) sind die GréRenverhialtnisse 
des sich restituierenden Restkérpers: 271 4/278 u. Etwa 91 Axopodien sind 
ausgesandt. Das kleine obere sowie das gréfere untere Teilstiick (48 ) sind 
infolge ihrer aktiven Beweglichkeit bereits in Beriihrung mit den Axo- 
podien des groften restituierenden Actinosphaerium gekommen. 1™ 6° spater 
(Teilbild i) ist das kleine obere Teilstiickk in innigem Kontakt mit dem 
Ektoplasma. Das gréfere untere, das etwa sieben relativ sehr lange Axo- 
podien aufweist, hat einen spitzen Fortsatz ausgesandt, der schon die 
Oberflache des grofen Tieres beriihri. Links unten nahert sich ein drittes 
kleines Teilstiick. 

Das letzte Teilbild der Einstellung 67, j. wurde 24™ spiater als a auf- 
genommen; 5™ 125 sind seit i vergangen. In dieser Zeit ist das kleine obere 
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Teilstiick véllig verschmolzen, vom gréferen ist rechts unten noch.ein kleiner 
stumpfer Fortsatz zu bemerken. Das kleine dritte Teilstiick ist ebenfalls 
fast ganz einbezogen. Die Gréfe des restituierten Actinosphaerium betragt 
jetzt 278 u/281 u. Die Gesamiabkugelung ist fast ganz durchgefiihrt; die 
Ausbildung einer einheitlichen Ektoplasmazone ist im Gange, da 
jetzt alle vier Fortsatze zentripetal eingezogen worden sind. Die normale 
scharfe Abgrenzung des Ektoplasma gegen das Entoplasma ist noch nicht 
deutlich ausgepragt. Links oben nahern sich ein sehr kleines und ein grofes 
Teilstiick, deren Verhalten jedoch nicht weiter kinematographisch aufge- 
zeichnet wurde, die aber vermutlich ebenfalls noch zur Verschmelzung 
kamen. 


Zusammenfassung iiber die Einstellung 67 (Abb. 9, a—j) 


Innerhalb von 24" nach Aufhéren des kiinstlich gesetzten starken 
Druckes, der zu einer vé6lligen Zerstérung der normalen Zellgestalt 
von Actinosphaerium fiihrte, wird aus dem bei der Pressung enistandenen, 
vierfach gelappten gréften Teilstiick von 518 « maximaler Linge ein nahe- 
zu wieder vollig kugeliges Tier von 280 4 Durchmesser mit etwa 80 neu- 
gebildeten Axopodien; das restituierte Tier zeigt Eigenbewegung mit Orts- 
verlagerung. Schon 1%™ nach dem Aufhéren des Druckes sind bereits wie- 
der die ersten kleinen Axopodien ausgebildet. 

Durch den Druck entstandene kleine Hohlraume werden allmahlich 
zusammengepreft; zur Erleichterung dieses Vorganges werden mikrosko- 
pisch kleine ,,.Kanale“ nach aufen gebildet. 

Das gesamte vierlappige Restgebilde zieht sich langsam allseitig ,,auf 
sich selbst zusammen unter Abrundung der distalen Enden der Fortsatze. 
Drei bei der Pressung abgetrennte kleine, mit Axopodien versehene und 
aktiv bewegliche Teilstiicke werden einverleibt. 12" nach Aufhéren des 
Druckes funktioniert die erste kontraktile Vakuole wieder. 

Bei Versuchsende, nach 24", ist eine scharfe Trennung von Ekto- und 
Entoplasma noch nicht wieder ausgebildet; die zentral gelegenen Teile des 
Cytoplasma beginnen gerade ihre fein-granulierte Entoplasmastruktur 
wiederherzustellen. 

Unmittelbar nach der Pressung ist die typische Entoplasmastruktur in 
dem grofen vierlappigen Gebilde nicht zu beobachien; es besteht im wesent- 
lichen aus ungefahr gleich grofen, ungemein widerstandsfahigen, mehr 
oder weniger gegeneinander abgeplatteten Fliissigkeitsvakuolen von ekto- 
plasmatischem Habitus, der etwa iiber ein Drittel der Versuchszeit beibe- 
haliten wird. Erst wenn der Abkugelungsvorgang der distalen Teile der 
Fortsatze einen gewissen Grad erreicht hat, scheint sich in den zentraleren 
Teilen der keulenférmigen Fortsatze das Entoplasma allmahlich wieder 
herauszudifferenzieren, ohne jedoch bei Versuchsende den Normalzustand 
zu erreichen. 

Einstellung 67 zeigt erneut die erstaunliche Widerstandsfihig- 
keit der ektoplasmatischen Fliissigkeitsalveolen gegeniiber 
mechanischen Eingriffen. Noch nicht zu entscheiden ist die Frage nach 
dem Verbleib des feiner strukturierten Entoplasma; ob es als Folge der 





Abb. 10 (Einstellung 66). Durch sehr starke zeit- 
lich kurze Pressung entstandene kleine Teilstiicke 
.eines Actinosphaerium. Nach 1™ haben einige Axopo- 
dien ausgebildet; nur diese Teilstiicke bleiben lebend. 
da sie wahrscheinlich auch einen Kern aufweisen. Im 
Zeitrafferlaufbild bewegen sich diese abgesprengten 
kleinen Actinosphaerien lebhaft in .,torkelnder“ Art. 
Die Axopodien sind nach ,,hinten“ eingestellt. a—d: 
Nur die Axopodien aufweisenden Teilstiicke verschmel- 
zen miteinander. e—p: Vereinigung zweier, mit Ker- 
nen, Axopodien und Fliissigkeitsalveolen versehener 
Teilstiickke unter Uberbriickung der relativ grofen Ent- 
fernung von 147. (e). f—p: Naherung und Verschmel- 
zung (erste Beriihrung bei j). Teilstrich = 0,1 mm. 
Zeitangaben im Text. 
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Pressung relativ schnell in die grobvakuolisierte Phase iibergeht, ist noch 
unsicher. (Bei einem normalen Actinosphaerium von 200 u Durchmesser und 
einer Hohe des Ektoplasma von 40 uw betragt das Verhalinis der Volumina 
von Ekto- und Entoplasma 33:9. Das Volumen des Anteils der Zellkugel, 
der Entoplasmastruktur aufweist, ist 27.5% des Inhaltes der grob- 
vakuolisierten ektoplasmatischen, 40 uw ,,dicken™ Hohlkugel. 

Bei plétzlich angewandtem, sehr heftigem Druck, der nur sehr 
kurz einwirki, .zerspratzt” das Actinosphaerium vollig in viele 
kleine und kleinste Teilstiicke. 

Einstellung 66 (Abb. 10, a—p) stellt in einigen Teilbildern einen 
derartigen Pressungsversuch dar. Nach Aufhéren des Druckes liegen etwa 
16 noch lebensfahige, mehr oder weniger abgerundete Teilstiicke im Bild- 
feld vor. 2 Minuten nach der Druckentlastung setzt die Mikrozeitraffer- 
Aufnahme ein. 
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Abb. 10, a zeigt einige noch einigermafen normale Cytoplasmastruktur 
aufweisende Teilstiickke mit einem Durchmesser, der zwischen 20 und 
34 « schwankt. 50° spiter (b) bilden etwa fiinf bis sechs Teilstiicke zwei bis 
vier Axopodien aus, wobei ihre Gestalt birnférmig wird. In der Bildmitte 
liegen noch einige vielleicht vital bleibende Teilstiicke mit Axopodien, die 
infolge der Axopodienbildung ihre Abstande vergréfert haben. Die jetzt 
noch abgekugelten Teilstiicke mit in der Mitte angehauften Granula und 
hyaliner Aufenschicht sind geschadigt und sterben ab. 


Howland (1928) beobachtete das Verhalten von véllig abgetrennten und dann 
wieder in die Nahe gebrachten Axopodien. Die abgelésten Teile fiihrten langsame 
sherumirrende* Bewegungen aus; bei Beriihrung mit intakten Axopodien erfolgte 
Einverleibung. Dabei kénnen Plasmanetze ausgebildet werden. 

Wiahrend der améboiden Bewegung der Teilstiicke wurden in den ,,Filopodien* 
keine Achsenfiiden gebildet. Plasmatische Netze traten vor allem dann auf, wenn 
mehrere Axopodienteilstiicke sich vereinigten. Wahrend Axopodienteilstiicke, die zu 
aktiver Bewegung fihig sind, auch mit anderen Tieren verschmelzen kénnen, wer- 
den abgestorbene Stiicke von Axopodien ,,verweigert“. Axopodienteilstiicke kénnen 
sich auch einem Actinosphaerium niahern, ohne daf eine Verschmelzung zustande 
kommt. Wenn nach 40—50 Minuten keine Vereinigung erfolgi ist, werden die Teil- 
stiicke hyalin; sie zeigen Auflésungserscheinungen. Greef (1867) teilte durch Deck- 
glasdruck ein Tier in 20—30 Teilstiicke; diese rundeten sich ab. sandten Pseudo- 
podien aus und sonderien ihr Plasma wieder in ,,Rinde und Mark“. Teilstiicke ohne 
Kern gehen zugrunde, desgleichen isolierte Kerne. 

Nach Gruber (1887) braucht ein kernloses Teilstiick nicht notwendig abzu- 
sterben. Bei Actinophrys sol wiesen kernlose Fragmente eine verschieden lange 
Lebensdauer auf; ohne Kern kommen jedoch keine Neubildungen zustande. 

Bereits 1877 zerschnitt Brandt Actinosphaerien; innerhalb weniger Stunden 
wurden die Teilstiicke zu einem vollstindigen Tier erginzt. 

Nach Brandt (1878) bildet die von grofen Vakuolen durchsetzte .,hyaline 
Rindensubstanz* nach aufen einen ,,verschieden breiten Saum“, dem bei der Neu- 
bildung der ,,Pseudopodien“ eine groRe Bedeutung zukommt. 

Nach Okada (1930) kénnen kleine Bruchstiicke von Actinosphaerium, die alle 
wesentlichhen Bestandteile enthalten, auf andere Bruchstiicke verpflanzt werden; 
jedoch sollen die kleineren Teile immer nur von den gréferen aufgenommen wer- 
den, was selbstverstindlich ist. Das kleinere Bruchstiick wird zu einem Teil der 
Zelikugel; es verschwindet nicht vollkommen im Plasma des gréferen. Es soll sogar 
etwas von seiner Rindenstruktur einschlieBlich einiger Axopodien erhalten bleiben. 

Nach unseren Versuchen kommen auch gleich grofe kleine und kleinste 
Teilstiicke von Actinosphaerium infolge aktiver Bewegungen zusammen und ver- 
schmelzen miteinander. Richtig ist die Beobachtung. daf die .,Rindenstruktur* 
z. T. erhalten bleibt bei der Einfiigung. 


Teilbild c (41° seit b) zeigt, dal} nach erfolgter Axopodienbildung die 
Anhaufung kleiner Teilstiicke in der Bildfeldmitte aktiv auseinanderge- 
gangen ist, nachdem bereits vorher eine Verschmelzung stattgefunden 
hat. Bemerkenswerterweise bleiben die voéllig abgekugeliten kleinen Teil- 
stiicke, die keine Axopodien mehr auszubilden vermégen, also offenbar 
abgestorben sind, von Verschmelzungsvorgangen frei. Es befinden sich noch 
vier aktiv bewegliche Teilstiicke mit je drei bis fiinf Axopodien 
im Bildfeld: zwei links oben und zwei an der rechten Seite, die gerade in 
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Vereinigung begriffen sind. Teilbild d (2™ 13° seit c) lat erkennen. daf die 
in c links oben gelegenen Teilstiicke unterdessen verschmolzen sind (A). 
B ist unscharf abgebildet infolge der lebhaften Bewegung wiahrend der 
offenbar immer noch nicht beendeten Verschmelzung. A und B, deren Be- 
wegungen in den folgenden Teilbildern genauer verfolgt werden sollen, be- 
stehen demnach schon aus je zwei kleinen Teilstiicken. Die noch im Bildfeld 
sichtbaren, vollkommen abgekugelten Teilstiicke weisen deutliche Absterbe- 
erscheinungen auf; sie werden daher nicht weiter beriicksichtigt. Der Ab- 
stand von A und B betragt 117 u. A hat schaitzungsweise neun nach einer 
Seite gerichtete Axopodien. In Teilbild e (9™ 7° seit d; 12™ 515 seit a) haben 
sich die im Zeitrafferlaufbild sehr beweglichen Teilstiicke voneinander ent- 
fernt; ihr Abstand betrigt jetzt 143 u. A liegt so, da& nur drei Axopodien 
sichtbar sind. B lat sieben Axopodien erkennen. Die Gestalt der Teilstiicke 
ist sehr veranderlich. 

Das folgende Teilbild f (9™ 25° seit e; 22™ 16° seit a) zeigt einen Ab- 
stand der Tiere von 56 uw. A hat seit e an Volumen stark zugenommen; sein 
gréRter Durchmesser ist jetzt 53 u gegeniiber 39 u in Teilbild e. Zwei grofe 
Fliissigkeitsvakuolen, die sich teilweise iiberlagern, liegen im Cytoplasma 
von A, und zwar in der Bewegungsrichtung hinten. Die sichtbaren fiinf 
Axopodien weisen samtlich, untereinander leicht divergierend, nach links 
oben. Die beiden groRen, ovalen Vakuolen liegen im Bereiche der Ansatz- 
stellen der Axopodien, jedoch in einer anderen Ebene. Der AufSenkontur 
des Teilstiickes wird durch die beiden Vakuolen leicht vorgewélbt. Im 
vakuolenfreien Teil von A ist das Cytoplasma durch feine Granulationen 
gekennzeichnet; einige am lebenden Objekt kaum erkennbare mehr oder 
weniger ovale ,,Einschliisse“ fallen auf (Kerne?). Der ,,Zellkérper“ des Teil- 
stiickes B ist sehr ahnlich strukturiert; durch zwei grofe (eine runde und 
eine ovale) Fliissigkeitsvakuolen wird der Auffenkontur an zwei Stellen 
stark vorgewolbi. Acht Axopodien inserieren auch hier an dem Teil, der 
die Vakuolen tragt. In der Mitte des Teilstiickes erkennt man ein ovales 
Gebilde (gré8ter Durchmesser: 24 u, kleinster Durchmesser: 22 4) mit sehr 
feiner Granulierung, das wahrscheinlich als Kern angesprochen werden 
kann. Der gréfie Durchmesser von B mift 53 wu. 

Zu beachten ist die Tatsache, daff bei beiden Teilstiicken die Axopo- 
dien in bezug auf die Bewegungsrichtung hinten liegen! 

In Teilbild g (1™ 18° seit f) sind A und B nur noch 20 voneinander 
entfernt. Die beiden grofen Vakuolen von A scheinen zu verschmelzen. 
4™ 595 spaier (h) liegt eine Entfernung von 32 zwischen A und B. In 
A sind die beiden groften Fliissigkeitsvakuolen verschmolzen. 

Von jetzt ab nahern sich die Teilstiickke kontinuierlich bis zur Ver- 
schmelzung. In Teilbild i (5™ 50° seit h) ist der Abstand 24, auf dem 
nachsten Teilbild, j (1™ 12° seit i), beriihren sich die kleinen ,,Partner“ 
gerade. In k (225 seit j) ist die Verschmelzung eingeleitet. Leider ist Lage 
und Verbleib des .,Kernes“ (vielleicht in der Beriihrungszone?) nicht mit 
Sicherheit festzustellen. In Teilbild 1 (43° seit k) vollzieht sich die Ver- 
einigung in breiter Zone. 25° spater, m, ist nur noch eine geringe Einbuch- 
tung in der Vereinigungszone zu sehen; der ,,Kern“ liegt offenbar in der 
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Mitte. Innerhalb der nachsten 32° beriihren sich die Fliissigkeitsvakuolen 
der verschmolzenen ,,Partner“ (n). Die Vereinigung ist derart erfolgt, daft 
die Axopodien beider Teilstiicke wieder nach einer Seite (oben rechts) 
zeigen. In Teilbild o (1™ 34° seit n) ist die Verschmelzung abgeschlossen; 
das neuentstandene ,,Teilstiick-Pseudoindividuum™ zeigt eine breit-ovale 
Gestalt. Die Verbreiterung wird durch die dichtgedrangte Lage der vier 
groRen Fliissigkeitsvakuolen an der Peripherie hervorgerufen. 

Das letzte Teilbild der Einstellung 66, p (3™ 225 seit o, 40™ 31° seit a), 
zeigt ein ebenso hohes wie breites ,,Regenerat™, ein ,,iertiares Pseudoindivi- 
duum” oder welche Bezeichnung man wahlen mag. Der gréfte Durchmesser 
betrigt 62, die gréRte Breite in der Vakuolengegend weist das gleiche 
MaB auf. Die Lage des ,.Kernes“ ist nicht genau bestimmbar. 


Zusammenfassung iiber die Einstellung 66 (Abb. 10, a—p) 


Auf sehr starke, zeitlich kurze Pressung hin entstehen viele kleine 
Teilstiicke eines Actinosphaerium, die sich sofort abkugeln und z. T. schon 
nach knapp 1 Minute einige Axopodien ausbilden. Nur Teilstiicke mit neu- 
gebildeten Axopodien, deren Lange oft den Durchmesser des Teil- 
stiickes iibersteigt, bleiben lebensfahig, oder anders ausgedriickt: vitale 
Teilstiicke sind sofort in der Lage, Axopodien auszusenden. 

Derartige Teilstiichke vermégen sich auf eine bisher noch nicht gekliarte 
Weise relativ schnell in leicht ,,torkelnder“ Art (im Zeitrafferlaufbild!) fort- 
zubewegen. Sie stellen dabei ihre wenigen Axopodien divergierend ein. 
Bemerkenswerterweise liegen die Axopodien bei der Bewegung vorwiegend 
am physiologischen ,.Hinterende™“ des Teilstiickes, wo auch einige grofe 
Fliissigkeitsvakuolen peripher angeordnet sind. 

Kine derartige kugelige Fliissigkeitsvakuole mift im Durchschnitt 24 u, 
eine Zahl, die gut in der GréRenordnung einer normalen ektoplasmatischen 
Alveole liegt. wenn sie abgekugelt ist (s. Einstellung 65, Abb. 6, a und b). 
Es diirfte also kaum ein Zweifel bestehen, daf die kugeligen Alveolen 
der Teilstiicke bei der Pressung isolierte ektoplasmatische Vakuo- 
len des Versuchstieres darstellen. Die lebensfahigen, aktiv beweglichen 
Teilstiicke bestehen also aus drei bis vier ektoplasmatischen Fliissigkeits- 
vakuolen, feinkérnigem Entoplasma und wahrscheinlich einem oder zwei 
Kernen. 

Verlauf des Geschehens: Fiinf nahe beieinander liegende abgekugelte 
Teilstiidke bilden Axopodien aus und streben sofort aktiv auseinander; 
1%™ nach Beginn der Zeitrafferfilm-Aufnahme verschmelzen je zwei dieser 
vier Teilstiicke. Das Verhalten der restlichen beiden, nunmehr gréfer ge- 
wordenen Teilstiicke wird in 16 Teilbildern bis zur erfolgten Plasmogamie 
erlautert. Der Abstand der beiden Teilstiicke andert sich mehrfach infolge 
aktiver Bewegung der ..Partner“. Die gréRte Entfernung betrug 147 u; sie 
konnte schlieflich iiberbriickt werden. Die erste Beriihrung erfolgt 33%™ 
nach Aufnahmebeginn. Nach weiteren 7™ ist die Plasmogamie beendet. Der 
eine Partner weist im Innern ein ovales kernahnliches Gebilde auf; da 
diese Beobachtung am lebenden Objekt nicht véllig gesichert erscheint, kann 


Zeitrafferfilm-Untersuchungen 49 


also zur Zeit die Rolle kernhaltiger und kernloser Teilstiicke .noch nicht 
gegeneinander abgewogen werden. Die Vermutung liegt nahe, daf nur 
kernhaltige Teilstiicke lebensfahig bleiben, sich aktiv bewegen, Axopodien 
ausbilden und Plasmogamien durchfiihren kénnen. 

Die grofen, urspriinglich ektoplasmatischen Fliissigkeitsvakuolen kén- 
nen untereinander verschmelzen. 

Das durch den Zeitrafferfilm enthiillte Verhalten vitaler Teilstiicke von 
Actinosphaerium legt den Vergleich mit dem von W. Roux an isolierten 
Amphibienblastomeren aufgestellten Begriff der ,,Cytotaxis“ nahe, jedoch 
nur unter der Voraussetzung, dai den kleinen Teilstiicken der Wert 
einer Zelle beigemessen werden darf. 


Da Actinosphaerium eichhorni wegen seiner zahlreichen Kerne als 
»polyenergide’ Zelle aufgefaft wird, ist hier der allgemein iibliche 
Zellbegriff und vor allem der ,,Individualbegriff* mit groRer Vorsicht an- 
zuwenden. Wie friiher (W. K uh] 1953) bereits angedeutet wurde, ist einem 
Actinosphaerium zuniachst nicht anzusehen, ob es nicht gerade kurz vorher 
durch eine Plasmogamie aus zwei oder mehr Tieren hervorgegangen ist: 
der ,Individualbegriff* ist véllig unsicher und flie®end geworden. 
Wenn irgendein soeben frisch aus dem natiirlichen Biotop herausgefangenes 
Actinosphaerium, dessen Vorgeschichte véllig unbekannt ist, als Einzeller 
bezeichnet wird, so geschieht dies ohne Feststellung der Gréfe, der rela- 
tiven Hohe des Ektoplasma, der Anzahl der Kerne, der gegebenenfalls 
vorhandenen Korrelation zwischen TiergréRe und Kernzahl usw. Es wird 
eben jede Phase, ob gerade durch Plasmogamie oder Trennung ent- 
standen, als ,,einzellig® und demgema® stillschweigend als ,.I ndividuum* 
angesehen. Theoretisch steht also auch nichts im Wege, ein Teilstiick, das 
aktiv beweglich ist und Axopodien auszubilden vermag und Plasmogamien 
mit anderen Teilstiicken gleicher Beschaffenheit und Gréfe oder auch mit 
wesentlich gréReren durchzufiihren in der Lage ist, als ,,einzellig“ zu be- 
zeichnen, sofern mindestens ein Kern vorhanden ist. 


Der Begriff Individuum — Unteilbares — ist gerade bei Actinosphae- 
rium, bei dem auch offenbar ohne experimentelle Eingriffe Tren- 
nungen stattfinden, véllig ungeeignet; wir benutzten daher die neutraleren 
Bezeichnungen ,,primiare”, ,,sekundare’, ..tertiire“ usf. ,.Pseudoindivi- 
duen™. 

Wie sieht nun ein ,.Normal-Individuum“ von Actinosphaerium aus 
und wie viele Kerne hat es? Nur mit Hilfe einer sorgfaltigst durchgefiihrten 
Form- und Korrelationsanalyse im friiher angegebenen Sinne 
(W. Kuhl 1953), wobei auch der jeweilige Ernahrungszustand eingehend zu 
beriicksichtigen ist, kann gegebenenfalls ein ,Grundtyp“ eliminiert 
werden, um einen neutralen Ausdruck anzuwenden. 

Es sei nochmals daran erinnert, da Plasmogamien, entgegen der 
Lehrbuchmeinung, auch ohne das Vorhandensein eines iibergrofen Beute- 
objektes (..FreRgemeinschaft“) wohl standig vorkommen. Gabe es ein 
.Normal-Actinosphaerium’, so miifte erst noch seine Variabilitat 
festgestellt werden. 

Protoplasma, Bd. XLIII/1—2. + 
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Billigt man demnach dem aktiv beweglichen, Axopodien bildenden, 
kernhaltigen und zur Plasmogamie fahigen Teilstiick den Wert einer 
Zelle zu, so kann auch W. Roux’ Cytotaxis bei der aktiven Naherung 
und schlieflichen Verschmelzung angewandt werden, obwohl die Benutzung 
dieses Begriffes keinerlei Erklarung iiber das ,,.Wie“ des Sichfindens 
gewahrt, sondern zuniachst lediglich eine prignantere Benennung fiir die 
beobachtete Taisache der Naherung (iiber eine Entfernung, die etwa dem 
vierfachen Durchmesser eines Partners entspricht), Beriihrung und Ver- 
einigung darbietet. 

Es entsteht nun die Frage, ob fiir die experimentell unbeein- 
flu&te ,normale“ Plasmogamie der Actinosphaerien, die sich ja eben- 
falls unter Uberbriickung relativ grofer Enifernungen ,,finden“ und ver- 
einigen, aber auch das Gegenteil, namlich Trennungen durchfiihren kénnen, 
W. Roux’ Begriffe .,Cytoiaxis“ und ,,Cytarme“ zulassig sind, Begriffe, 
die seinerzeit fiir kiinstlich getrennte Furchungszellen von Amphibien- 
keimen aufgestellt wurden. Diese Frage ist zu verneinen, da ja bei ,,nor- 
malen“ Pseudoindividuen von Actinosphaerium keineswegs vorher Zellen 
durch experimentelle Eingriffe aus ihrem natiirlichhen Zusammenhang ge- 
bracht wurden (s. a. W. und G. Kuhl 1937). 

Uber die Bewegungsweise der kleinen selbstandig gewordenen Teil- 
stiicke laRt sich zur Zeit noch nicht viel aussagen. Sie verlauft bei den 
durch Pressung erzeugten ,,Mikro-Actinosphaerien“ nicht genau in der 
gleichen- Weise wie bei ,normalen“ Tieren (im Zeitrafferlaufbild), sondern 
,ruckhafter“ und unter haufigem Richtungswechsel. 


IV. Kombinierte Versuche 


In dieser Versuchsserie wurde die Wirkung des Zentrifugierens 
zur ,,Herstellung” von ,.Riesenaggregaten benutzt, dann noch eine 
starke Pressung angewandt. Vor der Zentrifugierung wurden einige 
Tiere mit Neutralrot vital gefarbt. 

Bemerkungen zur Vitalfarbung mit Neutralrot. Dieser Farbstoff war 
in starker Veranderung von etwa 1 : 50.000 sehr geeignet zur besseren Sicht- 
barmachung der Grenzen der bei Plasmogamien verschmolzenen ,,Pseudo- 
individuen”. Neutralrot erwies sich bei Actinosphaerium als véllig un- 
schadlich, was durchaus nicht bei jedem Objekt der Fall ist. Manche im 
allgemeinen fiir ungiftig angesehene sog. ,,Vitalfarbstoffe“ wirken schadi- 
gend auf das lebendige Protoplasma, sobald das vital angefiarbie Zell- 
material unter Zeitraffung gefilmt wird. Infolge der oft viele Stun- 
den wahrenden Dauer- oder intermittierenden Belichtung des 
Untersuchungsobjektes treten die offenbar giftigen Eigenschaften erst in 
Erscheinung. Aus diesem Grunde, der bei Actinosphaerium ausnahmsweise 
einmal nicht vorliegt, verwenden wir bei der Technik der Kinematischen 
Zellforschung verstandlicherweise nur selten Vitalfarbstoffe. 

Actinosphaerium .,speichert“ Neutralrot aus kaum wahrnehmbar réotlichen 
Lésungen sehr stark. Der gut rotempfindliche panchromatische Film stellt die vital 
mit Neutralrot gefarbten Sonnentierchen ausreichhend dunkler dar als die unge- 
farbten Tiere. Bei der .,Herstellung von Riesenaggregaten durch Zentrifugieren 
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wurden auch einzelne vital gefarbte Tiere mit zentrifugiert. Diese Tiere heben sich 
fiir die Dauer von einigen Stunden als dunkle Zonen deutlich im helleren 
Gruppentier ab. Allméhlich wird die scharfe Abgrenzung von gefirbtem Ento- 
plasma gegeniiber dem ungefirbten undeutlich. Schlieflich erscheint das ganze 
Riesenaggregat diffus rot — im Zeitrafferlaufbild tiefdunkel — gefiarbt. Treten vor 
dem Diffuswerden der Firbung Trennungen in die iiblichen drei _.,,tertiaéren 
Pseudoindividuen“ ein, so zeigt die Farbung sehr deutlich an, daf die Trennung 
véllig unabhangig von den urspriinglichen Individuengrenzen ver- 
lauft, was ja auch bereits oben am ungefiarbten Material bewiesen werden konnte 
(Einstellung 58, Abb. 1, und Einstellung 62, Abb. 3). 

Okada (1930) nimmt an, daf& das Neutralrot nur an bestimmte kleine Kérn- 
chen oder Trépfchen des Cytoplasma gebunden ist. ,.Das Wandern der gefarbten 
Zone von der Peripherie nach dem Zentrum scheint durch die Wanderung der ge- 
fairbten kleinen Teilchen zustande zu kommen.“ ,,Hierfiir spricht die Verstirkung 
der Farbung im Zentrum, die Verkleinerung der gefarbten Zone und der Umstand, 
daf im Laufe dieser Verainderungen kein Verlust an Protoplasma eintritt.“ 

Das Zeitrafferlaufbild 1a&t nichts von einer ,,Wanderung“ gefirbter kleiner 
Teilchen erkennen. Die Verstirkung der Neutralrotfirbung scheint véllig homogen 
im gesamten Zellkérper vor sich zu gehen. Das Entoplasma nimmt die Farbung am 
intensivsten an, wenigstens scheint es der Fall zu sein; es ist ja audi ohne An- 
wendung eines Vitalfarbstoffes wesentlich dunkler als das grobvakuolisierte Ekto- 
plasma. 

Wir stimmen Okada zu, wenn er sagt: .,In jedem Fall und unter jeder Be- 
dingung ist die Mosaikstruktur der verschmolzenen Actinosphaerien nicht dauernd, 
sie besteht nur kurze Zeit, zu Beginn der Verschmelzung.* 

Okada (1930) halt die Verschmelzung mit der Oberflache eines anderen Tieres 
manchmal fiir schwierig, ,aber wenn der Prozef einmal begonnen hat, so strémt 
der Inhalt plétzlich in den Zellkérper hinein. Dabei verengern sich die Blaschen 
der Rinde an der Verschmelzungsstelle, indem sie dem Druck nachgeben™. Es sind 
hier ,,Reinkorporations-Vorginge“ gemeint, d. h. die Wiedereinverleibung von 
Teilen von Tieren, z. B. auch von abgetrennten Axopodien. Die wiederaufgenom- 
menen Teile ersetzen nicht direkt den fehlenden Teil des Zellkérpers, sondern sie 
werden sozusagen als indifferentes Rohmaterial wieder aufgenommen. 

Bei natiirlichen Plasmogamien, ohne Mitwirkung der Zentrifugalkraft, 
also wenn z. B. ein kleines mit Neutralrot vital gefarbtes Actinosphaerium 
sich spontan mit einem ungefarbten Tier vereinigt, bleibt der vital gefarbte 
Bezirk offenbar genau so lange scharf abgegrenzt sichtbar wie beim 
,Riesenaggregat™. 

Aus den Vitalfarbungsversuchen mit Neutralrot geht demnach hervor, 
daf nach einer Plasmogamie mit einem oder mehreren ungefarbten ,,Part- 
nern’ die dicht granulierten Entoplasmabezirke der einzelnen Partner 
mindestens mehrere Stunden getrennt bleiben, obwohl ohne Vital- 
farbung der gesamte Entodermbezirk des durch Plasmogamie entstandenen 
Pseudoindividuum einen durchaus einheitlichen, ,,zusammengeschmolzenen™ 
Eindruck erweckt. Notwendig ist zu dieser Feststellung die Vitalfarbung 
nicht, denn 1. enthiillt das Zeitrafferlaufbild keine entoplasmatische 
Plasmastrémung, 2. vermitteln die meist charakteristisch gelagerien 
Nahrungsvakuolen mit ihrem dunklen Inhalt durch das Konsiantblei- 
ben ihrer Stellung zueinander die gleiche Erkenntnis, die noch deut- 
licher in Erscheinung tritt, wenn ein Partner ein besonders dunkles, dichtes 
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Abb. 11 (Einstellung 77). Kombinierter Restitutionsversuch: 3% Sid. mit Neutral- 
rot 1: 50.000 vital gefarbt, dreimal gewaschen; aus Material, das 21™ bei 4400 Um- 
drehungen je Minute zentrifugiert worden war. Spiter Pressung. Versuchs- 
objekt ist zu Aufnahmebeginn 26% Std. unter dem Deckglas. a: Unmittelbar vor 
der Pressung, dem 3. Versudhsfaktor. b: Sofort nach der Pressung; grofe Wund- 
6ffnung in der Mitte mit Neutralrotballen (aus Farbstoffvakuolen herausgepreft). 
e: Neuordnung ektoplasmatischer Fliissigkeitsalveolen an der Aufenschicht Ekto- 
plasma/Wasser. d: Der zentrale Hohlraum wird ebenfalls von einschiditiger Lage 
friiher im Ektoplasma gelegener Alveolen begrenzt (,,inneres* Ektoplasma). e: In- 
folge Wasserzutuhr Kontraktion des Tieres. Zentraler Hohlraum verkleinert; er 
zeigt regelmafige Anordnung von ektoplasmatischen Alveolen. Etwa 20 Axopodien 








neu ausgebildet, f, g, h, i: Das Actinosphaerium bewegi sich aktiv unter dem 
groBen herausgepreBten Neutralrotballen fort. i: Innerer Hohlraum geschlossen. 
j: Aus einer Kontrollaufnahme 16 Sid. nach i: Véllig normale Kugelgestalt, lange 
Axopodien, starke, nunmehr diffuse Neutralrotfarbung, relativ sehr rasche Be- 
wegung im Zeitrafferlaufbild. Teilstrich = 0.1 mm. Zeitangaben im Text. 
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Entoplasma aufweist, das in der Schwarzweiliphotographie genau den 
gleichen Eindruck gibt wie ein mit Neutralrot gefarbtes Entoplasma. 

Vitale Neutralrotfarbung ist ferner geeignet zur deutlicheren Dar- 
stellung der Granula auf den Axopodien und ihrer langsamen Bewegung 
(Phanomen der Kérnchenstrémung) im Zeitrafferlaufbild. 

Einstellung 77 (Abb. 11 und 12) zeigt einen Versuch iiber gleich- 
zeitige Einwirkung von Vitalfarbung, Zentrifugierung und Pres- 
sung. 

Das in Abb. 11.a dargestellte Aggregat wurde tags zuvor 3% Stunden 
mit Neutralrot vital gefarbt und dreimal griindlich gewaschen; es liegt ein 
sehr vitales ,Gruppentier~ vor, das durch Zentrifugieren bei 4400 
Umdrehungen je Minute (21™ lang) aus einem Material von zwei grofen 
natiirlichen Aggregaten, fiinf .normalen“ Actinosphaerien und fiinf Neu- 
tralrottieren erhalten wurde (neben anderen Kombinationen). 

Das gefilmte Aggregat befindet sich zu Versuchsbeginn 26° und 36™ unter 
dem Deckglas. Seine ellipsoide Gestalt verrat seine lebhafte Beweglichkeit. 
Es sind lange Axopodien ausgebildet mit vielen vital gefarbten Granula. 
Aus wie vielen primaren Pseudoindividuen sich das Aggregat. das einen 
gréRten Durchmesser von 282 « und einen kleinsten Durchmesser von 243 u 
aufweist, bei einer Héhe des Ektoplasma von 35 wu, zusammensetzt, lat sich 
nicht mehr fesistellen, da die Neutralrotfarbung sich iiber das gesamte 
Aggregat diffus ausgebreitet hat. 

Teilbild a der Abb. 11 wurde unmittelbar vor der Pressung, dem dritien 
Versuchsfaktor, aufgenommen. 

Teilbild b (35 seit a, also unmittelbar nach der Pressung) zeigt, dal} durch 
den Druck der Durchmesser auf mehr als das Doppelte angestiegen ist 
(von 282 uw auf 602 w!). Es ist ein flaches, ringférmiges Gebilde entstanden. 
Der Durchmesser der Offnung in der Mitte mifft 140 X 193. In der 
Offnung befindet sich ein groRer Klumpen Neuiralrot. Ob der Farbstoff im 
Cytoplasma feinstkérnig ausgeschieden war oder ob er in dieser Ansamm- 
lung an irgendwelche Mikrogranula gebunden ist, ]aft sich an Hand dieser 
Zeitrafferfilmaufnahme nicht entscheiden. Eigenartig ist auf jeden Fall diese 
durch den plétzlichen heftigen Druck frei werdende Zusammenballung im 
zentralen, als schwere Verletzung anzusprechenden Hohlraum. Sofern das 
Ektopiasma nach dem Druck erhalten ist (im Bilde oben), zeigt es kaum 
eine geringere Héhe als vor der Pressung. In der flachgedriickten Ento- 
plasmaregion liegen etwa zwolf stark gefarbte kleine Vakuolen. Im fein- 
granulierten Entoplasma scheinen zahlreiche Kerne als helle Gebilde durch. 
Infolge des starken Druckes sind viele ektoplasmatische Fliissigkeits- 
vakuolen aus ihrem normalen Verbande gerissen und regellos in die diinne 
Entoplasmaschicht .,eingedriickt“ worden. Distal hangt die Rindenschicht 
(Ektoplasma) nicht mehr iiberall zusammen. Mehr oder weniger aus dem 
Verbande geléste ektoplasmatische Fliissigkeitsalveolen wélben sich distal 
halbkugelig in das Wasser vor. 

In Teilbild c¢ (2™ 385 seit b) ist die GréBe noch unverandert; es wurde 
noch kein Wasser zugesetzt. Erstaunlich schnell hat sich das Ektoplasma 
wieder zu einer geschlossenen Schicht von verschieden grofen Fliissigkeits- 
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vakuolen ,,formiert’, teils ein-, teils mehrschichtig. Im Bilde oben besteht 
z. B. das Ektoplasma aus mehreren Lagen noch durcheinander liegender 
Alveolen, die sich erst wenig gegeneinander abgeplattet haben. Der zen- 
trale Hohlraum hat sich auf 156 X 2001 vergréfert; der durch das Deck- 
glas bedingte Druck halt also noch an. 

6™ 22° spiiter (d) ist der gréfte Durchmesser auf 537 u verringert, der 
Hohlraum auf 112 X 165 zuriickgegangen; er wird nach dem Wasser 
zu fast ganz von einer einschichtigen Lage grofer Fliissigkeitsvakuolen be- 
grenzt, es hat sich also ein ,inneres’ Ektoplasma ausgebildet (vgl. 
Einstellung 68, Abb. 8, Teilbild c). In der Rindenschicht hat die Neu- bzw. 
Umordnung der Fliissigkeitsalveolen gute Fortschritte gemacht. Links und 
rechts oben erkennt man die ersten neu vorgestreckten kleinen Axopodien. 

Teilbild e (4™ 335) seit d; 13™ 395 seit a) wurde 65° nach Wasserzusatz 
zum Praparat aufgenommen. Das Tier hat sich unmittelbar nach dem Zu- 
strémen des Wassers, das eine kleine Hebung des Deckglases zur Folge 
hatte, auf 434 Durchmesser ,,kontrahiert“, genauer ausgedriickt: es ist 
nach Aufhéren des Deckglasdruckes infolge der unzweifelhaft vorhande- 
nen Elastizitat der Rindenschicht soweit ,,zusammengeschnurrt’, wie es der 
Zustand der Schadigung durch die Pressung zulief&. Der Hohlraum ist da- 
bei auf 70 X96 verkleinert worden. Er ist nahezu allseitig von einer 
einschichtigen Lage von Fliissigkeitsvakuolen umgeben. Ungefahr 20 Axo- 
podien sind auf dem optischen Schnitt feststellbar. Das Ektoplasma weist 
links oben noch eine betrachtliche Stérung auf: im iibrigen besteht es fast 
durchweg aus einer einfachen Schicht von Alveolen, die jedoch sowohl nach 
auRen wie in das Entoplasma noch mehr oder weniger halbkugelig vor- 
ragen. 

Im Verlaufe der nachsten 10" wird der zentrale Hohlraum weiter stark 
eingeengt und dabei nahezu kreisférmig. Bemerkenswert ist. daft die 
.innere’ Auskleidung des Hohlraumes mit Fliissigkeitsvakuolen, ur- 
spriinglich ektoplasmatischer Herkunft, an etwa vier Stellen Axopodien 
den Durchtritt gestattet. Diese Alveolen wurden infolge des angewandten 
Druckes aus ihrem Verbande gerissen und zur Umgrenzung des eine schwere 
Schadigung darstellenden Hohlraumes neu angeordnet. Das .,Wie“ dieses 
sehr interessanten Restitutionsvorganges kann zunachst noch nicht klar- 
gestellt werden, auch nicht durch Analyse des Zeitrafferlaufbildes. ..F reies* 
Entoplasma kann bei Actinosphaerium offenbar auf Grund der erblichen 
Reaktionsnorm nicht direkt an das Aufenmedium — Wasser — grenzen. 
Nach schweren Eingriffen in die normale Zellstruktur wird daher, méglichst 
schnell, an durch Verletzungen entstandenen .freien” Grenzen die 
schiitzende grobvakuolisierte Ektoplasmastruktur wiederher- 
gestellt, ob das an der Wandung eines innen gelegenen Hohlraumes 
vor sich geht, wie im vorliegenden Falle. oder an der normalen Aufenseite 
des ‘Tieres, ist gleichgiiltig. 

Ohne Zweifel wird das bereits vorhandene .,Alveolen-Material“ 
weitgehend verwandt und ,,zweckvoll“ neu angeordnet, wobei sich diese 
Vakuolen wahrend der Umordnung wieder genau so verhalten wie ganze 
Zellen! Von grofem Interesse ist, da diese Fliissigkeitsalveolen ebenso- 
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gut auf einer konvexen wie auch konkaven Oberflaiche —- auften wie 
im inneren Hohlraum — vom Cytoplasma angeordnet werden kénnen. 

Nach erneutem Wasserzusatz zum Praparat verringert sich der Durch- 
messer sofort um 35 fan 


Die Farbstoffanhaufung im zentralen Hohlraum war vermutlich vor der 
Pressung doch in mehreren Vakuolen abgelagert, die infolge der diffusen 
Farbung (a) des Tieres vor dem Druckexperiment nicht erkannt werden 
konnten. Durch die Pressung wurden diese Vakuolen aus dem Entoplasma 
herausgequetscht; der Farbstoffballen gelangte auf diese Weise auf mecha- 
nischem Wege in den Hohlraum. Abb. 11, b, c und d lassen diese kleinen, 
nunmehr dicht gedriangt liegenden ,,Farbstoffvakuolen“ deutlich erkennen: 
sie entsprechen in ihrer Gréfe den noch im Entoplasma verbliebenen tief- 
dunklen Farbstoffvakuolen. 


Der Wasserzusatz bewirkte eine Hebung des Deckglases, wodurch die 
vielleicht noch bestehende kleine Pressung aufgehoben wurde, denn das 
Versuchstier zeigt jetzt im Zeitrafferlaufbild Eigenbewegung. Das Tier 
gleitet nun — im Zeitrafferlaufbild sichtbar — unter dem aus der Off- 
nung infolge des langsamen Schlusses der zentralen Verletzung her- 
ausgedriickten Farbstoffklumpen durch und bewegt sich langsam von 
ihm fort. 

Lagen nur die Teilbilder dieses Vorganges zur Beobachtung vor, so 
kénnte der falschliche Eindruck hervorgerufen werden, als ob hier eine Art 
»Defakation™ abliefe, ahnlichh wie in Einstellung 46 (W. Kuhl 1951, 
Abb. 22, j). Das Zeitrafferlaufbild beweist jedoch einwandfrei, da der 
Farbstoffballen nicht durch Ento- und Ektoplasma ,,durchgeschleust“ wird, 
sondern daft sich das Actinosphaerium unter dem freiliegenden ,,Ballen“ 
fortbewegt; die durch die Pressung frei gewordene Neutralrotzusammen- 
ballung liegt ja im zentralen Hohlraum in der ,,AuRenwelt*. Vom Beginn 
der Neutralrotfarbung bis zum Augenblick der Pressung liegen 33 Stunden, 
ein Zeitraum, der offensichtlich zur ,,Bindung“ eines grofen Teiles des Farb- 
stoffes und zur Einlagerung in Vakuolen ausreichend ist. 


Die Teilbilder f, g, h und i stellen die langsame Entfernung des Tieres 
von dem Farbstoffklumpen infolge aktiver Bewegung dar. Teilbild f wurde 
16™ 48° nach e aufgenommen (36™ 27° seit a). Der zentrale Hohlraum ist 
geschlossen; die ,,inneren“ Fliissigkeitsvakuolen sind bis zur Beriihrung zu- 
sammengedringt. In Teilbild g (1™ 7° seit f) mifft der gréBte Durchmesser 
des Aggregates jetzt 3554; das deuilich abgesetzte Ektoplasma ist 46 
hoch. Infolge zunehmender Abkugelung erscheint das Tier wesentlich dunk- 
ler als im gepreften Zustande. 


Das beschleunigte Laufbild la®t einwandfrei erkennen, daB der Farb- 
stoffballen an Ort und Stelle liegen bleibt. Die Geschwindigkeit der Eigen- 
bewegung des Tieres wurde auf 36 in 1 Minute berechnet. 

Teilbild i (36° seit h; 45™ 58° seit a) zeigt die véllige Wiederherstellung 
der Kugelgestalt des Aggregates, dessen Durchmesser infolge erneuter Deck- 
glassenkung jetzt 406 u mitt. Das Ektoplasma ist 42 u hoch; die Axopodien 
sind, bis auf die Lange, wieder normal ausgebildet. 








ee eee 








mena ee a 








Zeitrafferfilm-Untersuchungen 


Das letzte Teilbild der Abb. 11,7 (155 40™ 215 seit i; 16" 26™ 19° seit a), 
wurde einer Kontrollfilmaufnahme nach etwa 16° Pause entnommen. Ab- 
gesehen von der Vitalfarbung macht das Tier einen véllig normalen 
Eindruck; eine leichte Abplattung zeigt die wieder vorhandene grofe 





Abb. 12 (Einstellung 77). Teile eines 10™ nach Teilbild j der Abb. 11 zerdriickien 

Actinosphaerium des gleichbehandelien Materials. a’: Nur Entoplasma ohne 

distale ektoplasmatische Alveolen. b’: Beginn der Differenzierung einer neuen 

,.£Rindenschicht“. Breite hervorsprossende neue Axopodien. c’: Bereits deutlich abge- 

setztes Ektoplasma; links unten ein sehr breites Axopodium. d’: Fast normale 
Gestalt. Teilstrich = 0,1 mm. Zeitangaben im Text. 


aktive Beweglichkeit an. Der gréftte Durchmesser mift 236, der 
kleinste 219 4; die Ektoplasmahéhe betrigt 32 u. Man vergleiche j mit a 
und vergegenwartige sich, was dieses groRe Aggregat durchgemadht hat: 
1. Vitalfarbung; 2. Zentrifugierung; 3. Pressung; 4. Restitution des Zell- 
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kérpers und 5. standig wechselnde Belichtung und Verdunkelung bei der 
Zeitrafferfilm-Aufnahme! Es sind zwei grofe kontraktile Vakuolen in Tatig- 
keit. Die Axopodien sind in normaler Lange und Anzahl vorhanden; die 
Granula auf den Axopodien sind stark mit Neutralrot gefarbt, desgleichen 
das Ekto- und Entoplasma. 

Mit dieser unwahrscheinlich hohen zellularen Regenera- 
tionsleistung, die durch die Einstellung 77 (Abb. 11, a—j) bewiesen 
wird, ist die Leistungsfahigkeit von Actinosphaerium noch keineswegs er- 
schépft. Aus dem gleichen Material der Einstellung 77 wurde zeitlich etwa 
10™ nach Teilbild j ein Aggregat mittlerer GréBe, das noch stark mit Neu- 
tralrot gefarbt ist, in zwei gréRere und ein kleineres Teilstiick zerdriickt 
und ein langgestrecktes Aggregat aufgenommen. 

Aus Abb. 12 a’ ({5™ seit j) geht hervor, daft das Teilstiick zunachst keine 
Sonderung in Ekto- und Entoplasma mehr zeigt. 3" 48° spater (b’) 
sind bereits wieder etwa 30 Axopodien zu zahlen. Die neue Sonderung in 
Rinden- und Markschicht setzt wieder ein. In Teilbild c’ (3™ 515 spater) ist 
die Abrundung des Teilstiickes fortgeschritten und die Anzahl der Axopodien 
erheblich vermehrt; einzelne Axopodien zeigen an ihrer Basis eine band- 
formige Verdickung: das bereits fiir das weitere Ausstrecken bereitgestellte 
Cytoplasma. Das Ektoplasma setzt sich jetzt deutlich vom dunklen Ento- 
plasma ab. 2™ 53° spater, d’, hat das Teilstiick bei nahezu gleichbleibender 
Lange (258 u in c’, 266, in d’) sehr stark an Breite zugenommen (gréftte 
Breite in c’: 147 4, in d’: 1774). Die neue Ektoplasmasonderung ist nicht 
iiberall gleich hoch: maximal werden 42, im Minimum 23 4 gemessen. 
Diese Verbreiterung des Teilstiickes kann nicht auf eine unbeabsichtigte 
erneute schwache Pressung zuriickgefiihrt werden, da sie vorwiegend nur 
in einer Richtung auftritt. Das Plasma weist in a’ nahezu Entoplasma- 
struktur auf; man erkennt keine infolge der Pressung verlagerte einzelne 
ektoplasmatische Fliissigkeitsvakuolen, die passiv in das Entoplasma 
hineingeraten sind. Es ist durchaus méglich, da® bei der Pressung ein 
groéReres Teilstiick von reinem Entoplasma zufiallig abgequetscht 
wird. Trifft diese Auffassung zu, so stellen die vier Teilbilder a’—d’ die 
Neudifferenzierung einer ..Rindenschicht™ dar, ohne den Einbau 
von noch erhalten gebliebenen einzelnen Fliissigkeitsvakuolen des friiheren 
Ektoplasma. Das Teilstiick hat seit a’, also in 14™ 16°, etwa 75 neue Axo- 
podien ausgesandt. 


Zusammenfassung iiber die Einstellung 77 (Abb. 11 und 12) 


Der iiber 16 Stunden dauernde Versuch gibt einen weiteren eindrucks- 
vollen Beweis der erstaunlich grofen Restitutionsfahigkeit von 
Actinosphaerium eichhorni. Vitalfarbung. Zentrifugierung und 
starke Pressung bis zur flachen Ringform mit einem zentralen 
Hohlraum bringen das Aggregat nicht zum Absterben. Neutralrot ist fiir 
diese Heliozoenart wirklich neutral und wirkt auch bei alternierender 
Belichtung und Verdunkelung wahrend der langfristigen Zeitrafferfilm- 
Aufnahme nicht giftig. Sehr starke Vitalfarbung mit Neutralrot behinderi 
weder die Plasmogamie wahrend der Zentrifugierung (erleichterte Vereini- 
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gung von gefarbten mit ungefarbten Tieren), die Axopodienbildung und 
Bewegungsfahigkeit nach der Pressung noch iiberhaupt die Réstitutions- 
fahigkeit dieses polyenergiden Einzellers. 

Der durch die Pressung entstandene zentrale Hohlraum wird wahrend 
der intrazellularen Restitutionsvorgange unter gleichzeitiger allseitiger Ver- 
kleinerung von einer einfachen Schicht von ehemaligen ektoplasmati- 
schen Fliissigkeitsalveolen ausgekleidet; es wird hierdurch verhin- 
dert, daf freies Entoplasma mit dem umgebenden Wasser in direkter Be- 
riihrung bleibt. Ektoplasmastruktur ist demnach nicht nur an der kon- 
vexen natiirlichen Oberflaiche von Actinosphaerium méglich, sondern auch 
an durch Verletzung entstandenen konkaven Flachen im Inneren des 
Tieres. In welchem Umfange an dieser Innenflache auch eine Neubildung 
von Fliissigkeitsvakuolen wirksam ist, kann noch nicht entschieden werden. 
Nach Wasserzusatz zum Praparat kontrahiert sich das entlastete Tier sehr 
schnell, da der Deckglasdruck vermindert wird. Die Restitution der Ober- 
flache, d. h. die Neu- und Umordnung der aus der Lage gebrachten ekto- 
plasmatischen Fliissigkeitsvakuolen geht auch unter leichtem Deckglasdruck 
ungestért weiter. In den durch experimentellen Eingriff entstandenen zen- 
tral gelegenen Hohlraum werden sogar einige kleine Axopodien ausge- 
streckt. Durch die starke Pressung sind einige ,,Neutralrotvakuolen“ in 
Gestalt eines Farbsioffklumpens aus dem Entoplasma in den zentralen 
Hohlraum gedriickt worden; infolge des langsamen Zuheilens des Hohl- 
raumes wird der Farbstoffballen in das umgebende Wasser hinausgedriickt, 
und das jetzt wieder aktiv bewegliche Tier entfernt sich langsam von ihm, 
eine Wolke von kleinsten festen Farbstoffkérnchen (unter 1 «) im Wasser 
schwebend zuriicklassend. Im Laufe des Versuches (iiber 16 Stunden Dauer) 
wird demnach der subjektiv diffus im Zellkérper verieilt erscheinende 
Vitalfarbstoff z. T. wieder ausgeflockt und in ..Vakuolen“ gesammelt. Bei 
Versuchsende ist das restituierte Aggregat immer noch stark gefarbt. Es 
sieht nach 16° wieder genau so vital aus wie zu Versuchsbeginn. Ein zu 
dieser Zeit erneut stark gepretes Aggregat des gleichen Materials liefert 
ein Teilstiick, das in ahnlicher Weise den Zellkérper restituiert. Das ge- 
filmte Teilstiick bestand vorwiegend aus Entoplasma; es bildete 
im Verlauf von 15™ eine neue Rindenschicht. 


V. Zusammenfassung 


1. Es wurde die Wirkung von Zentrifugierung und Pressung auf 
die Cytoplasmastrukturen von Actinosphaerium unter Anderung des Zeit- 
moments mit Hilfe des Mikrozeitrafferfilms untersucht, sowohl im ..Ruhe- 
zustand™ wie auch bei der Plasmogamie und Trennung. Die Zeitraffer- 
aufnahmen zeigen die Mikrodynamik bei der Zellrestitution, die sich als 
erstaunlich leistungsfahig erwies. 

2. Die Massenzentrifugierung bei 4400 Umdrehungen je Minute und 
5—30 Minuten Dauer erleichtert infolge der engen Beriihrung der Tiere 
im Zentrifugenréhrchen unter der Druckwirkung der Zentrifugal- 
kraft das. Zustandekommen von Plasmogamien; es entstehen .,Riesen- 
aggregate’ von 20 und mehr Tieren. 
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3. Die grobalveolire Ektoplasmastruktur wird selbst durch halbstiindi- 
ges Zentrifugieren bei 4400 Umdrehungen je Minute nicht beeinfluft. Die 
erstaunlichhe Konstanz der ektoplasmatischen Alveolenwiande 
fiihrt zu verwickelten Auflésungs- und Aufbauerscheinungen bei der 
Plasmogamie, der Trennung, Nahrungsaufnahme und Defikation. 

4. Durch Zentrifugierung erhaltene ,,.Riesenaggregate’ kugeln sich vollig 
ab; alte ,,Pseudoindividualgrenzen™ bleiben oft noch langere Zeit erkennbar. 
Bald setzt der Trennungsvorgang des unstabilen grofen Aggregates 
ein. Die Trennung wird eingeleitet durch Annahme einer Dreiecks- 
gestalt. Das Aggregat ..zieht sich“ in drei Zipfel auseinander, und zwar 
véllig unabhangig von Grenzen der das Aggregat zusammensetzen- 
den ,,Pseudoindividuen™. 

5. Zentrifugierte Actinosphaerien bewegen sich (unter Zeitraffung be- 
obachtet) wesentlich schneller als unbeeinflufie Tiere; auch die 
Trennung lauft schneller ab als bei unbeeinfluften Tieren. 

6. Bei der Trennung eines durch Zentrifugierung gewonnenen ,,Rie- 
senaggregates, das die typische Dreiecksform angenommen hat und in A, 
B und C auseinandergehen wird, kann durch neue Plasmogamien — 
nach der Abtrennung von A — der Rest an der weiteren Trennung in B 
und C gehemmt werden. In dem unter Zeitraffung aufgenommenen Fall 
verhinderten drei Actinosphaerien eine weitere Aufspaltung des Aggregat- 
Restes. 

7. Etwa 12 Stunden nach einer Massenzentrifugierung treten keine 
Trennungen mehr auf, es ist ein Gleichgewichtszustand eingetreten. 

8. Bei den Pressungsversuchen wurden verschiedene Grade des 
Druckes bis zur vélligen Zerquetschung des Actinosphaerium an- 
gewandt; auferdem wurde die Dauer der Druckwirkung variiert. Der 
Mikrozeitrafferfilm zeigt die Dynamik der Restitutionsvorginge 
sofort nach Aufhéren des Druckes. 

9. Durch die Pressung werden die ektoplasmatischen Fliissigkeits- 
alveolen ebenfalls nicht zerstért, sondern unter Abkugelung mehr oder 
weniger in das Entoplasma hineingedriickt. Nach Aufhéren des Druckes 
werden die Alveolen wieder auf der Kugeloberflache neu angeordnet. 

10. Durch plétzlichen Druck abgesprengte Teilstiicke kugeln 
sich ab und bilden sofort wieder Axopodien aus, sofern sie einen oder 
mehrere Kerne enthalien. Sie vereinigen sich ,,aktiv’ mit dem .,Mutter- 
tier” oder mit einem gréReren Teilstiick von diesem. Die hierbei auf- 
tretenden dynamischen Vorgange la@i der Zeitrafferfilm deutlich erkennen. 
Die Bewegungen sind erheblich verwickelter, als es zunachst den An- 
schein hat. 

11. Bei sehr starkem mechanischem Druck tritt ZerreiBung 
der oberflichlichen Zellregion ein. Bei der Einheilung von losgerissenen 
Plasmastringen verhalten sich ektoplasmatische Alveolen in ahnlicher 
Weise wie aus dem Zusammenhang geléste Furchungszellen (,,Cytolisthe- 
sis’; W. Roux): sie werden unter Gleitbewegungen neu angeordnet. 

12. Nach vollstandiger Zerquetschung eines Actinosphaerium 
lag 24™ nach Aufhoren des Druckes bereits wieder ein fast vollig ab- 
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gekugeltes Tier mit etwa 80 neugebildeten Axopodien vor; das sich 
aktiv fortbewegte. Beim Zerquetschen entstehende lappenférmige Plasma- 
strange ,,ziehen sich“ nach einem imaginiaren ,,Zentrum“ auf sich selbst zu- 
_ sammen unter Abrundung der distalen Enden. 

13. Kleine und kleinste Teilstiicke vereinigen sich unter Uberbriickung 
relativ grofer Entfernungen. Sie miissen ebenfalls zum mindesten einen 
Kern enthalten, um Axopodien ausbilden zu kénnen und lebensfahig zu 
bleiben. Eigenartige ,,stelzende“ Bewegung auf den wenigen starren 
Axopodien. 

14. In kombinierten Zentrifugierungs- und Pressungsver- 
suchen wurde zur Kennzeichnung der alten ,,Pseudoindividualgrenzen* 
Neutralrot-Vitalfarbung angewandt, die hier sehr gut vertragen wurde. 
Vor der Pressung zentrifugierte Actinosphaerien restituieren genau so schnell 
Kugelform und Ekto- sowie Entoplasmastrukturen wie nur unter Druck 
gesetzte Actinosphaerien. 

15. Infolge von sehr starker Dauerpressung soweit abgeplattete Tiere. 
dali in der Mitte ein zentraler Hohlraum entsteht, ,ordnen“ in der 
Nihe liegende ektoplasmatische Fliissigkeitsalveolen in regelmafiger 
Schicht um diesen Hohlraum an (,,inneres Ektoplasma“). Bei der Heilung 
der zentralen Offnung verschwinden diese Alveolen wieder; wahrschein- 
lich gelangen sie in die neu gebildete Rindenschicht des sich abkugelnden 
Tieres. 

16. GréBere nach Zentrifugierung durch starke Pressung abgesprengte 
Teilstiicke, die nur aus Entoplasma bestehen, bilden im Verlaufe von 
15™ eine neue alveolare Ektoplasmaschicht (,,Rinde*). 
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Uber den Einflu8 pharmakologischer Reize 
auf das Zellbild der Streifenstiicke 


Von 
Margot Wiede 


Aus dem Anatomischen Institut der Universitit Hamburg 
Mit 4 Textabbildungen 


(Eingelangt am 10. April 1953) 


Die Histophysiologie der Streifenstiicke hat bislang wenig Beachtung 
gefunden. Nach den Zusammenfassungen von Schaffer und Zimmer- 
mann ist die Basalstreifung zwar Gegenstand zahlreicher Arbeiten ge- 
wesen. Soweit sie nicht rein beschreibend sind, sondern sich mit der 
Dynamik der Zellstrukturen befassen, sind ihre Ergebnisse jedoch nicht 
ohne Widerspriiche. Im folgenden wird iiber einige Befunde berichtet, die 
sich bei einer Untersuchung von Ergastoplasma, Chondriom und Golgi- 
Komplex ergeben haben. Dabei war eine strenge Unterscheidung physio- 
logischer und pharmakologischer Reize in ihrer Auswirkung auf das Zell- 
bild notwendig. Insbesondere war zu klaren, welcher Einfluf Pilocarpin, 
dem klassischen Stimulans der Driisenphysiologie, bei verschiedener Do- 
sierung zukommt, und in diesem Zusammenhang erhob sich auch die Frage 
nach einer méglichen toxischen Beeinflussung der Zelle. Methodisch er- 
wiesen sich Befunde mit der Sudanschwarz-Methode von Baker als niitz- 
lich. Die Wirkung des Pilocarpins wurde mit der anderer Pharmaka, wie 
Mintacol und Physostigmin, verglichen, die zu ahnlichen vegetativen Symp- 
tomen wie Pilocarpin fiihren. 


I. Material und Methoden 


Zur Untersuchung diente die Gl. submandibularis der weiffen Maus. Aufer 
normal ernihrten Tieren wurden Hungertiere (24 Stunden isoliert, nur Nahrungs-, 
kein Wasserentzug) als Kontrollen und Hungertiere %, 1, 2, 6, 13, 24 Stunden, 
2 und 4 Tage nach Pilocarpin-, Mintacol- und Physostigmininjektion untersucht. 
Hungertiere, die erst 2 und 4 Tage p. inj. getétet wurden, erhielten nach Injektion 
die iibliche Ernahrung. 

Pilocarpin wurde in hoher (0,3cm* einer 0,2%igen Pilocarpinlésung in 
Aqu. dest. = 0,6 mg) und niedriger Dosierung (0,03 cm’ einer 0,2%igen Pilocarpin- 
lésung in Aqu. dest. =0,06 mg) benutzt und wie die anderen Pharmaka jeweils 
Miusen von 20 bis 25g Gewicht in die Schwanzvene injiziert. Wahrend stark 
pilocarpinisierte Tiere zu allen oben angegebenen Zeitpunkten untersucht wurden, 
geschah dies bei schwach pilocarpinisierten nur %, 1 und 2 Stunden p. inj. 
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Die hohe Dosis stellt einen sehr massiven Eingriff dar: Wenige Sekunden nach 
Injektion zeigten die Versuchstiere starke Krimpfe, heftiges Zittern und Atemnot; 
sie waren unfahig zu gehen oder zu stehen. Etwas spater setzten Speichelsekretion, 
Harn- und Kotabgang ein. Diese heftige Reaktion dauerte 5—10 Min., danach trat 
allmahliche Erholung ein. Ein Tier starb kurz nach der Injektion. 

Die niedrige Dosis vertrugen die Tiere meist ohne sichibare Symptome. Bei 
etwa einem Viertel dieser Miuse wurde die Sekretion jedoch nach wenigen Sekun- 
den so stark, da Speichel aus der Mundhohle tropfte. Hier stand die Intensitat 
der Speichelsekretion der durch grofe Dosen bewirkten nicht nach, eine Beobach- 
tung, die das histologische Bild insofern bestitigte, als sich bei beiden Dosierungen 
ein etwa gleiches Verhiltnis von stapelnden zu entleerten Endstiicken ergab. Aus- 
schlieRlich solche speichelnde Tiere wurden untersucht. 

Mintacol, Diaethyl-p-nitrophenylphosphat, ist ein Phosphorsdureester. Wie 
das Physostigmin gehért es zu den stiarksten bisher bekannten Hemmkérpern der 
Cholinesterase. Fiir Miuse betraigt die Dosis tolerata bei i.v.-Applikation des 
Mintacols 0,1 mg/kg, die Dosis toxica 0,5 mg/kg (Wirth). 0,075 cm’ einer Liésung 
von 1:6000 Mintacol in Aqu.dest. wurde 20g schweren Miausen injiziert. Diese 
Menge entspricht 0,375 mg/kg. 

Physostigmin wirkt etwas toxischer. Die Dosis tolerata soll kleiner als 
0,i mg/kg sein, die Dosis toxica bei 0,2 mg/kg liegen (Wirth). Eine 20-g-Maus 
erhielt 0,05 cm* einer Lésung von 0,2 mg Physostigminsulfat in 10cm* Agu. dest. 
oder 0,05 mg/kg. Héhere Dosen (0;1 mg/kg) wirkten bei den benutzten Tieren letal. 

Die nach Injektion beider Pharmaka eintretenden stiirmischen Reaktionen be- 
stehen, dahnlich wie nach Pilocarpin, vor allem aus vegetativen Symptomen, wie 
Unruhe, Schreckhaftigkeit, starkem Zittern, taumelndem Gang, Tranensekretion, 
Hervortreten der Augen und beschleunigter Atmung. Speichelflu8 war weder nach 
Physostigmin noch nach Mintacol zu beobachten. doch schienen die Mause Speichel 
zu schlucken. Bei Anwendung einer letal wirkenden Dosis Physostigmin flof 
Speichel aus der Mundhdéhle. Alle Symptome klangen nach etwa 10 Min. ab. 

Als weiteres, den physiologischen Verhaltnissen niher kommendes Reizmittel 
diente eine 1%ige HC1-Lésung, die normal ernihrien Tiere mehrmals tropfen- 
weise in kurzen Abstinden in die Mundhohle getraufelt wurde (Stier). Solche 
Tiere wurden nach % bis 2 Stunden getétet. 

Da durch Dekapitation die Submandibularis Verletzungen ausgesetzt ist, er- 
folgte die Tétung der Tiere nach kurzer, tiefer Athernarkose. Die entscheidenden 
Versuche wurden mehrfach mit anniahernd gleichem Ergebnis wiederholt. 

Fairbemethoden: Azan, Sudan III (kolloidale Lésung nach Romeis, ver- 
setzt mit 50mg Na-Laurylsulfat und 5cm* Aqu. dest. pro 10cm* Lésung’). Dar- 
stellung der Mitochondrien nach Re gaud und Benda (nach Romeis). Darstellung 
des Golgi-Apparates mit der Sudanschwarz-Methode nach Baker. Ergastoplasma: 
Giemsa-Fiarbung nach Fixierung mit Susa. Ribonucleotide nach Brachet: 
Methylgriin-Pyronin-Farbung nach Pappenheim-Unna, Behandlung mit 
kristallisierter Ribonuclease nach K unitz in einer Konzentration von 0,1 mg/cm*, 
gelést in Veronal-Acetat-Puffer von pH 6,88? 30—60 Min. bei 56°C. Kontrolle in 
Aqu. dest. unter absolut gleichhen Bedingungen. 


1 Na-Laurylsulfat zur Verbesserung der Lésungsbedingungen von Sudan III 
geht auf einen Vorschlag von Herrn Dr. Gaede, Physiolog.-Chem. Institut der Uni- 
versitat Hamburg, zuriick. 

? Das Fermentpriparat wurde von Herrn Doz. Dr. Th. Biicher (Physiolog.- 
Chem. Institut der Universitat Hamburg) zur Verfiigung gestellt. Beiden Herren 
sei an dieser Stelle verbindlichst gedankt. 
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II. Versuchsergebnisse 


Die Beurteilung der Versuche setzt eine genaue Kenntnis des Zellbildes 
der ungereizten und der uniter physiologischen Reizen stehenden Driise 
voraus. 


Hungertiere: 


An der hochprismatischen Streifenstiickzelle, deren Kern mehr lumen- 
warts gelegen ist, hebt sich bei Regaud-Farbung die bis an den basalen 
Kernpol reichende Basalstreifung heraus. Sie ist durch parallel zur Zell- 
achse verlaufende langere Stabchen bedingt; aber auch hintereinander auf- 
gereihte kurze Stabchen und Kérnchen tragen zum sireifigen Aussehen 
der Zellbasis bei. Diese Streifen konvergieren hiaufig gegen den basalen 
Kernpol. Den einschlu#freien Raum zwi- 
schen den Streifenbiindeln benachbarter 
Zellen nennt Hiki die .,basale streifige Va- 
kuole“. Supranuclear gelegenes, mit EH 
farbbares feineres Material besteht aus 
kurzen, diinnen, regelios zerstreuten Stab- 
chen und Kérnchen sowie vielfach einem 
scharf begrenzten Koérnchenfeld, das dem 
apicalen Kernpol vorgelagert ist oder die- 
sem kappenférmig anliegt. Ein schmaler, 
dem Lumen angrenzender Cytoplasma- Abb. 1. Gl. submandib., Maus; 
saum ist immer ohne Einsdhliisse (Abb. 1), Hungertier; Streifenstiick; Far- 

Erheblich weniger Zellbestandteile far- bung der Mitochondrien nach 
ben sich nach Benda an. An der Zell- Regaud. Oben links: supra- 
basis entspricht das Bild des Chondrioms neocon Kaendheateiaes — 

F , einschluBfreier Cytoplasmasaum 
dem bei Regaud-Technik, supranuclear celia: dame 
finden sich jedoch nur vereinzelte feine ; 3 
Kérnchen oder sehr kurze Stabchen regel- Abb. 1—4 in gleichem Maftstab. 
los angeordnet, wahrend Kérnchenfelder 
ganz fehlen. Wie in den Streifenstiicken verhalt sich das Chondriom nach 
beiden Methoden in den Ausfiihrungsgingen. 

Im Gegensatz zu den Endstiickzellen enthalten Streifenstiicke und Aus- 
fiihrungsginge bei der Giemsa-Farbung mit Ausnahme eines blaf blau- 
lichen Hofes um den Zellkern keine basophilen Anteile. Die Zellbasis ist 
zartrosa getont und fein gestreift. Es ist also im ausfiihrenden System 
(= Streifenstiicke und Ausfiihrungsginge) mit dieser Methode eine Ver- 
gesellschaftung von basophilem Material und Mitochondrien wie in den 
stapelnden Endstiickzellen, z. B. des Pankreas (Aunap, Ries) oder der 
Submandibularis, nicht nachweisbar. Zum gleichen Ergebnis kamen Re- 
gaud und Mawas bei den .,Speichelgangzellen™ der Gl. submandibularis 
des Menschen. Mit Methylgriin-Pyronin gelingt eine zartrosa Anfar- 
bung des Cytoplasmas der Streifenstiickke und Ausfiihrungsgange, die, wie 
die starke Rotfarbung des Ergastoplasmas in den zugehérigen Endstiicken, 
nach Einwirkung von Ribonuclease verschwindet. Streifenstiicke und Aus- 
fiihrungsginge zeigen dann eine basale farblose Streifung. Sollte also die 





Protoplasma, Bd. XLIII/1—2. 5 
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schwache Farbreaktion des ausfiihrenden Systems auf Anwesenheit von 
Ribonucleotiden beruhen, so sind diese erheblich geringer als in den End- 
stiicken vorhanden. 

Eine helle Streifung ist in dem diffus graublau geténten Cytoplasma 
an der Basis der Streifenstiickzelle auch bei Sudanschwarz- Technik 
nach Baker auszumachen. Dieses Plasma farbt sich, wie auch bei kiinstlich 
gereizten Tieren, etwas starker als die heller erscheinenden apicalen Be- 
zirke. Eine Anzahl von Streifenstiickzellen zeigt, vor allem apical, un- 
gefarbte Sekretgranula. Schwarz gefarbtes Substrat, in Form von Kérnchen 
und Vakuolen, ist in der Mehrzahl der Zellen nicht. nur in wenigen Zellen 
vereinzelt, sehr fein und haufiger infra- als supranuclear nachweisbar 
(Abb. 2). Das Sudanschwarz-Bild in den Ausfiihrungsgangen entspricht hier. 
wie in allen anderen Funk- 
tionsstadien, dem in den 
Streifenstiicken des gleichen 
Praparates. 


Normaltiere: 


Hier erscheint in den 
Streifenstiicken mit Sudan- 
schwarz gefarbtes Ma- 
terial reichlicher als bei der 
Hungermaus. Wenn es sich 
auch in der Mehrzahl der 
Zellen nur _ vereinzelt in 
Abb. 2. Gl. submandib.. Maus; Sudanschwarz- Form feinster schwarzblauer 
Fbg. nach Baker. In der Mitte zwei Streifen- Kérnchen vorzugsweise an 
stiicke, daneben stapelnde und entleerte End- der Zellbasis findet. treten 
stiicke. In einem Streifenstiick vereinzelte sudan- in wenigen, meist zu meh- 





ophile Kérnchen infranuclear (Pfeil) und supra- reren zusammenliegenden 
nuclear (Doppelpfeil). Zellen aber auch volumin6- 

sere Kérnchen oder kleinere 

Vakuolen iiberall im Cytoplasma auf. Dort, wo die supranucleare Zone 
geniigend breit ist, sind kleine, schwarz gefarbte Kérnchengruppen, 
scharf begrenzt, dem apicalen Kernpol vorgelagert. Sie kénnten ihrer 
Lage nach dem Golgi-Apparat entsprechen. Da sich diese Strukturen mit 
den nach Regaud darstellbaren supranuclearen Kérnchenfeldern decken, 
diirften also bei der Regaud-Farbung Teile des Golgi-Apparates in 
Erscheinung treten, wie es auch fiir die Benda-Farbung bekannt ist 


(Worley, Gatenby). 


An Sudan III-Praparaten ist die stirkere diffuse Farbbarkeit der 
Basis von Streifenstiick- und Ausfiihrungsgangzellen gegeniiber den api- 
calen Zellabschnitten evident. Hier, und genau so bei der Baker-Methode, 
zeigt also die Zellbasis eine besondere Affinitat zu Fettfarb- 
stoffen. Eine diffuse Sudanfarbung von Driisenzellen und Speichelrohr- 
epithelien der menschlichen Submandibularis gibt Yamaguchi an. Di- 
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stinkte Kérnchen sind bei Sudan III-Farbung in diesem Stadium nicht 
erkennbar. 


HCl-Tiere: 


HCl-Einwirkung beeinflu@t die ruhende Driise weniger als irgendein 
anderes der angewandten Reizmittel. Das Verhialtnis von stapelnden zu 
leeren Endstiicken erscheint in einigen Driisen, verglichen mit normalen, 
nicht verschoben, andere zeigen sich % Stunde nach Behandlung miafig 
entleert. Auffallig ist aber zu diesem Zeitpunkt die Sekretfiille in den 
Lichtungen des ausfiihrenden Systems und der Endstiicke. Dieses Sekret 
erscheint arm an ungefarbtem Sekretgranula, farbt sich nach Regaud und 
enthalt haufig mit Carmalaun farbbare Tropfen bis zu_ Zellkerngréfe. 

In Streifenstiickken wie Ausfiihrungsgingen unterscheidet sich das Bild 
des Chondrioms bei Regaud-Farbung nicht deutlich von dem nach Pilo- 
carpin. Es wird dort beschrieben. 

Mit Sudanschwarz farbbares Substrat findet sich in Form aller- 
feinster Kérnchen vereinzelt supranuclear und basal in Streifenstiicken 
und Ausfiihrungsgangen. Die Befunde % oder 2 Stunden p. inj. zeigen 
untereinander keine wesentlichhen Abweichungen, auch keine auffalligen 
gegeniiber normalen Tieren. Die Anwendung eines oder mehrerer Tropfen 
HCI in kurzen Zeitabstanden fiihrt zu gleichen Bildern. 


Pilocarpin-Tiere: 

Die Beurteilung von Zellbildern nach pharmakologischer Reizung er- 
fordert stets die Durchmusterung eines umfassenden Materials, da ent- 
sprechend der Heterosynchronie der zugehérigen Endstiicke innerhalb eines 
einzigen Schnittes verschiedenartige Bilder an Streifenstiicken auftreten 
kénnen. 

a) Pilocarpin in hoher Dosierung fiihrt zu verminderter Epithel- 
hohe des ausfiihrenden Systems, die vor allem den Bereich der supra- 
nuclearen Zone einschrankt, und einer gréReren Kerndichte, wahrscheinlich 
infolge Breitenabnahme der Zellen. 

Die Veranderungen des Chondrioms nach Pilocarpin bei Regaud- und 
Benda-Farbung zeigen sich in einem:Schwund der basalen Streifung 
sowie einer Vergréberung und Zerstreuung mitochondraler Elemente. Schon 
% Stunde nach Pilocarpininjektion hat die Zahl der stabchenformigen 
Mitochondrien an der Zellbasis der Streifenstiicke abgenommen. An ihrer 
Stelle finden sich zunehmend farbbare Korner und sehr kurze Stabchen, 
die auf Grund ihrer linearen Anordnung noch als Sitreifen imponieren 
k6énnen oder aber so ungeordnet liegen, daf die basale Streifung verloren- 
geht. Die basal und die supranuclear gelegenen Elemente sind gegeniiber 
dem Hungertier vergrébert, also voluminéser. Diese Umwandlung ist je- 
doch keine allgemeine. Es finden sich vielmehr weite Strecken des aus- 
fiihrenden Systems mit dem fiir das Hungertier charakteristischen Zustand. 
Die beschriebene Umwandlung des Chondrioms schreitet weiter fort und 
erreicht 1 bis 2 Stunden p.inj. ihren Héhepunkt. 6 Stunden p. inj. haben 


5* 
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die Mitochondrien wieder an Volumen abgenommen, bestehen jedoch nur 
aus Koérnchen und recht kurzen Stabchen und zeigen an der Basis keine 
Neigung zu radiarer Anordnung. 

Der Ribonucleotidgehalt der Streifenstiicke und Ausfiihrungs- 
gange wird durch starke Pilocarpinisierung nicht sichtbar verandert. 

Eine sehr starke Beeinflussung des Zellbildes nach hohen Pilocarpin- 
gaben ergeben die Befunde nach Sudanschwarz-Farbung. Versuchs- 
reihen, in welchen der Zeitpunkt der Tétung nach Anwendung des 
Pharmakons variiert wurde, lassen eine Vervielfachung der unter physio- 
logischen Verhialtnissen nur vereinzelt auftretenden, blauschwarzen, kérni- 
gen oder vakuoligen Kérper bereits % Stunde p.inj. erkennen, waihrend 





Abb. 3. Gl. submandib.. Maus; 2 Stunden nach hoher Pilocarpindosis; Sudan- 

schwarz-Fbg. nach Baker. Zwei Streifenstiicke quer getroffen, daneben stapelnde 

und entleerte Endstiicke; massige Anhaiufung sudanophiler Granula und Vacuolen 
im Gebiet der Basalstreifung, para- und supranuclear weniger zahlreich. 


ihre Volumenzunahme erst 1 Stunde p.inj. deutlich wird. Korner und 
Vakuolen erreichen das Maximum ihrer Gréfe 2 Stunden p.inj. und 
kénnen bis Zellkerngréfe anwachsen, das Maximum an Zahl 2—6 Stun- 
den p.inj. Darauf folgt fortschreitend eine Verminderung von Kérnchen- 
zahl und -volumen. 4 Tg. p.inj. iibertrifft die Menge der Baker- posi- 
tiven Substanz die beim Normaltier vorhandene nur mehr um weniges. 
Die Hauptmasse des sudanophilen Substrates ist in den Streifenstiicken 
und Ausfiihrungsgangen %, 1, 2 und 6 Stunden p.inj. stets basal ge- 
lagert und manchmal in Reihen parallel zur Zellachse orientiert. Seine 
Anhaufung bedingt eine massive kérnige Schwarzung der Zellbasis (Abb. 3). 
Es findet sich jedoch nicht ausschlieflich in diesem Bereich, sondern kommt 
auch para- und supranuclear und sogar im Lumen in Form vereinzelter 
Kérnchen und Vakuolen vor. Bei giinstiger Schnittrichtung sind dem lumen- 
seitigen Kernpol regelmafig mehrere zusammengeballte, schwarze, kérnige 
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oder vakuolige Kérper vorgelagert, also Gebilde, die dem Golgi-Apparat 
entsprechen diirften (Abb. 5). 

Spatere Stadien, z. B. 13 Stunden p. inj., zeigen ein Abklingen der Reiz- 
wirkung. Sudanophiles Substrat liegt, an Zahl und Gréfe vermindert, 
zwar immer noch bevorzugt basal, kommt aber jetzt haufiger als friiher in 
der supranuclearen Zone der Streifenstiicke und vor allem zahlreich in 
deren Lumen vor. Ahnliche Befunde in den Zellen der Ausfiihrungsgange 
sowie Bilder sekretbeladener Endstiicke, die basal keine schwarz gefirbten 
Kérnchen und Vakuolen, diese aber zwischen den Sekretgranula im Zell- 
apex aufweisen, lassen vermuten, daft diese Kérper in der Zelle von basal 
nach apical wandern, um dann in die Lichtung ausgestofen zu werden. 
Der AusstoRungsprozef, besonders stark 13 Stunden p.inj., 24 Stunden 
p. inj. bereits nachlassend, erscheint 48 Stunden 
p. inj. im wesentlichen beendet (Abb. 4). 

Nach starker Pilocarpinisierung lassen sich 
die mit Sudanschwarz farbbaren Kérnchen 
1 Stunde p. inj. auch mit Sudan III dar- 
stellen. Doch bleibt die Distinktheit der Fiar- 
bung weit hinter der mit der Baker-Methode 
erzielten zuriick. 

Bemerkenswert erscheint, dafi der Héhe- 
punkt der Extrusion von Sekretgranula in den 
Endstiicken nach grofen wie nach kleinen Pilo- 
carpindosen % Stunde p. inj. erreicht wird. 
Vergleiche zeigen, da der schwiichere Reiz Abb. 4. Gl. submandib.. 





einen umfassenderen Sekretaussto bewirken 
kann, denn es stehen Bildern einer Driise ohne 
stapelnde Endstiicke nach kleinen Dosen die 
von Driisen mit vorwiegend leeren Endstiicken 
nach grofen gegeniiber. Allerdings kann bei 
der Mehrzahl der Tiere % Stunde nach geringer 


Maus; 13 Stunden nach ho- 
her Pilocarpindosis; Sudan- 
schwarz-Fbg. nach Baker. 
Ausschnitt aus einem grofen 
Ausfiihrungsgang: intra- 
zellular nur noch verein- 
zelte, in der Lichtung, zum 


Pilocarpinmenge keine vollige Sekretentleerung 
nachgewiesen werden. Hier zeigt sich im histo- 
logischen Bild bei beiden Dosierungen etwa 
der gleiche Entleerungseffekt. 

b) Das Vorkommen sudanophilen Materials nach geringer Pilo- 
carpindosis halt sich in niederen Grenzen. %, 1 und 2 Stunden p. inj. 
differiert der Gehalt an schwarz gefarbtem Substrat nicht wesentlich. 
Eine % Stunde p.inj. entnommene Driise weist supranuclear und basal 
an den Streifenstiicken wenige Baker-positive Kérnchen und Vakuolen 
auf, supranuclear in regelmaRiger Lagerung vor dem apicalen Kernpol. 
Zahl, GréBe und Verteilung dieses Materials entsprechen etwa dem Bild 
bei einer Normal- oder Hungermaus. In leeren Endstiicken ist es zahl- 
reicher als in den Sekretrohren, in stapelnden kommt es 1 und 2 Stunden 
p.inj. zwischen Sekretgranula in Form von sudanophilen Vakuolen vor. 

Die Mitochondrien verhalien sich nach Regaud ahnlich wie bei hoher 
Pilocarpindosis. 


Teil auch an der Epithel- 
oberfliche, zahlreiche  su- 
danophile Granula. 
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Bei stark pilocarpinisierten Hungertieren treten in Leberparen- 
chym- und Hauptstiickzellen der Niere Baker- positive Kérnchen 
und Vakuolen auf, deren Menge ebenfalls vom Zeitpunkt der Injektion 
abhangt und die nach Form und GréfRe, bei der Niere auch in ihrer Lage, 
ganz den in.den Streifenstiickzellen beschriebenen entsprechen und wie 
diese nach mehreren, Stunden aus der Zelle verschwinden. % Stunde nach 
kleiner Pilocarpingabe. finden sich jedoch gegeniiber dem Normaltier keine 
wesentlichen Unterschiede. 


Mintacol- und Physostigmin-Tiere: 


Wie nach hoher Pilocarpindosis treten auch hier, jedoch ohne dab sich 
die Driise wesentlich entleerte, eine Anzahl schwarz gefarbter Kérnchen 
und Vakuolen auf, die sich nach Form, Gréfe und Verteilung nicht von 
den Befunden nach Pilocarpin unterscheiden. 

Die Menge des sudanophilen Substrates und die Art und Weise 
ihres zeitlichen Auftretens weichen bei Pilocarpin-, Physostigmin- und 
Mintacol-Versuchen voneinander ab. Bei der Beurteilung dieser Unter- 
schiede ist zu beachten, daff die Dosierung der Pharmaka zwar in allen 
Fallen nur wenig unterhalb der Dosis letalis lag und zu ahnlichen, stark 
ausgepragten Symptomen fiihrte, ihre spezifische Wirkung auf die Gl. sub- 
mandibularis aber nicht ohne weiteres vergleichbar ist. Trotzdem ist der 
Wirkung dieser Stoffe eine starke Vermehrung sudanophilen Materials 
gemein, die bei Mintacol % Stunde p. inj., bei Physostigmin und Pilocarpin 
2 Stunden p.inj. maximal hervortritt. Physostigmin und Mintacol be- 
wirken einen rascheren Anstieg im Auftreten des Baker-positiven Sub- 
strates und eine schnellere Riickkehr zu den Ausgangsverhaltnissen. 

SchlieBlich ist noch ein eigentiimlicher Befund hervorzuheben, der am 
starksten bei einer Driise 6 Stunden nach Mintacolinjektion auffiel, sich 
aber auch starker als bei unbehandeliten Tieren zu anderen Zeitpunkten 
nach der Injektion hochdosierter pharmakologischer Reizmittel zeigte. Es 
ist die Neigung der Streifenstiickzelle, sich im fixierten Schnittpraparat 
an der Basis von ihrer Unterlage zu lésen, so daf an dieser Stelle ein 
mehr oder weniger breiter Spaltraum entsteht (Iwasaki). Daf Streifen- 
stiickquerschnitte in Sudanschwarz-Priaparaten so haufig herausgelést sind, 
ist wohl auch hierauf zuriickzufiihren. 


III. Diskussion 


Nach pharmakologischer Reizung treten im Bild der Streifenstiickzelle 
folgende Veranderungen auf: 

1. Der hervorstechendste Ausdruck am Chondriom ablaufender Ver- 
anderungen ist der Schwund der Basalstreifung nach Regaud- und 
Benda-Fiarbung (Takagi, Miihlethaler). Er scheint bedingt durch 
den Zerfall parallel zur Zellachse angeordneter stabchenférmiger Mito- 
chondrien in kérnige Bestandteile, die sich iiberall im Cytoplasma, mit 
Ausnahme eines schmalen, am Lumen gelegenen Saumes (Schaffer, Zim- 
mermann, Moloy und Smith, Rawlinson, Iwasaki) verteilen und 
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bei gleicher Methodik voluminéser als die granular zerfallenen. Mitochon- 
drien beim Hungertier erscheinen. Diese Phainomene treten nach hohen 
wie nach niedrigen Pilocarpindosen und nach HCl-Anwendung auf. 

2. Der beim Hungertier im Vergleich zu Endstiickzellen auffallend ge- 
ringe Bestand an Ribonucleotiden in Zellen der Streifenstiicke und 
Ausfiihrungsginge bleibt, soweit die Empfindlichke t der angewandten 
Methoden eine Aussage gestattet, durch Pilocarpin unbeeinfluft. 

3. Nach Anwendung hoher Pilocarpin-, Mintacol- und Physostigmin- 
dosen lafft sich eine erhebliche Volumenzunahme und Vervielfachung mit 
Sudanschwarz farbbarer Einschliisse feststellen. Wird, im Hin- 
blick auf die mit anderen Methoden nachgewiesene supranucleare Lokali- 
sation des Golgi-Apparates (Zimmermann, Iwasaki, Jarvi), das 
supranuclear gelegene, scharf begrenzte, an Hungertieren und nach pharma- 
kologischer Reizung in gleicher Weise mit. Sudanschwarz darstellbare Kér- 
nerfeld ebenfalls als Golgi-Apparat gedeutet, so unterliegt dieses Zell- 
organell in seinem Erscheinungsbild auch nach Pilocarpin-, Mintacol- und 
Physostigmingaben keinen nachweisbaren funktionellen Schwankungen. 
Die auffallige Veranderung des Zellbildes nach Anwendung dieser Stoffe 
in hoher Konzentration ist daher wohl auf das Auftreten von Fett- oder 
Lipoideinschliissen zuriickzufiihren, die von Golgi-Kérpern der Form und 
Farbbarkeit nach nicht, woh] aber nach Lage und Gréfe unterscheidbar 
sind, dem sogenannten Golgi-Apparat aber nicht zugeordnet werden diirfen. 
Fiir diese Gebilde konnte gezeigt werden, daf sie etwa 2 Stunden nach 
hoher Pilocarpindosis das Maximum an Griéfte, 2—6 Stunden das an Zahl 
erreichen und im Verlauf von 2 Tg. ganz oder fast ganz aus der Zelle ver- 
schwinden. In den ersten Stunden nach der Injektion treten sie vorzugs- 
weise basal auf, spater erscheinen sie auch reichlich im apicalen Zell- 
abschnitt und noch spater sehr zahlreich im Lumen des ausfiihrenden 
Systems. Nach Anwendung von niedrigen Pilocarpindosen und 1% HCl 
unterscheiden sich die Befunde nicht wesentlich von solchen bei hungern- 
den und normalen Tieren, bei denen nur vereinzelte feinste K6rnchen 
infranuclear vorkommen. 


Eine erschopfende Deutung dieser Zellveranderungen ist schwierig, weil 
Angriffsorte und Wirkungsmechanismen der hier benutzten Reizmitiel 
nicht geniigend bekannt sind. 


1. Die Veranderungen des Chondrioms und ihre Bedeutung 


Bram konnie an in vitro geziichteten Osteoblasten zeigen, da toxische 
Einwirkungen (Nikotin, Colchicin, Arsenik, Trypaflavin und Nitrogen Mu- 
stard) Verainderungen des Chondrioms hervorrufen, die denen in der 
Streifenstiickzelle nach Pilocarpin in manchem dhnlich sind. Sie lassen 
zumindest fiir héhere Pilocarpin-, Mintacol- und Physostigmindosen auch 
einen ahnlichen Entstehungsmechanismus annehmen. Es ware denkbar, daft 
die angewandten Pharmaka am Mitochondrion selbst angreifen, d. h. an 
diesen irgendwie zu Strukturschadigungen fiihren. Viel wahrscheinlicher 
sind Zerfall und Vergréberung der Mitochondrien darauf zuriickzufiihren, 
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daft durch Einwirkung der Reizmittel ein gesteigerter Zellstoffwechsel aus- 
gelést wird. Er kénnte mit der Eliminierung des Pharmakons, falls dieses 
in die Zelle eingedrungen ist, oder der von Abbauprodukten im Zusam- 
menhang stehen, die als Folge seiner toxischen Auswirkung entstehen 
mogen. Zweifellos ist bei einer Stoffwechselsteigerung in der Zelle die inten- 
sive Mitwirkung der in den Mitochondrien lokalisierten Enzyme der bio- 
logischen Oxydation fiir die Energielieferung notwendig, und der kérnige 
Zerfall des Chondrioms kénnte der Ausdruck einer OberflachenvergréRe- 
rung sein, die giinstigere Austauschbedingungen zwischen Cytoplasma und 
Zellorganell bietet. Ebenso kénnte die Zerstreuung der Mitochondrienfrag- 
mente in die supranuclearen Zellbezirke durch Eigenbewegung mit der 
Notwendigkeit einer gesteigerten Energielieferung in diesen Zellgebieten 
zusammenhangen (Zeiger). 

Wenn die hier nachgewiesene Volumenzunahme der Mitochondrien ein 
Fixierungsaquivalent fiir eine vitale Schwellung dieser osmotisch auferst 
labilen Zellorganelle (Zollinger) ist, miiRte sie nach den Versuchen von 
Harman als Ausdruck erhéhter respiratorischer Aktivitat gewertet wer- 
den. Sie scheint zumindest fiir bestimmte Anteile des Chondrioms reversibel 
zu sein, denn 6 Stunden nach hohen Pilocarpingaben kommt es im Zu- 
sammenhang mit der fortschreitenden Restitution des normalen Zellbildes 
wieder zu einer Volumenabnahme der Mitochondrien. Damit soll nicht be- 
stritten werden, dafi es in spateren Phasen auch zu einem partiellen Abbau 
von Mitochondrien oder Mitochondrienanteilen kommt (Ma, Rawlinson, 
Junqueira). 

Einige Angaben der Literatur stiitzen diese Annahmen: So sind fiir 
Roberts die Formverinderungen der Mitochondrien Ausdruck einer An- 
derung des normalen Zellstoffwechsels. Auch bei Asphyxie kommt es in den 
verschiedensten Zellen zu einem kérnigen Zerfall (Miller). Die zahlen- 
maRige Abnahme der Mitochondrien nach verlangertem Fasten in Pankreas- 
zellen (Ma) und bei Atrophie der Driisen- und Ausfiihrungsgangzellen 
15—30 Tg. nach Unterbindung der Ausfiihrungsgange der Submandibularis 
(Junqueira) zeigt deutlich die Abhangigkeit des Chondrioms von der 
Intensitat des Zellstoffwechsels. Die kérnige Umwandlung eines stabchen- 
férmigen Mitochondrions wahrend der Sekretionstatigkeit, nach HCl-Rei- 
zung, nach Reizung bestimmter Nerven mit Induktionsstrémen (Raw- 
linson, Iwasaki; mit negativem Erfolg: Moloy und Smith sowie 
Miihlethaler) und nach schwachen Pilocarpindosen ist in gleicher Weise 
als Folge eines erhéhten Energiebedarfes fiir die angeregte Sekretionsarbeit 
anzusehen. 


2. Das Auftreten von Fetteinschliissen und seine Bedeutung 


Das Auftreten von Fetteinschliissen nach pharmakologischer Reizung laRt 
sich wohl nur auf der Ebene toxischer Zellschadigung diskutieren. Das 
setzt jedoch eine Vorstellung von Herkunft und Natur dieser Gebilde vor- 
aus. Die supranuclearen Kérnchenfelder, die dem Golgi-Apparat zugeord- 
net werden miissen, scheiden bei dieser Betrachtung aus, da sie mit klassi- 
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schen und modernen Methoden, wie z. B. mit der Perjodsaéyre-Leuko-- 
fuchsin-Methode (Leblond), stets an dieser Stelle gefunden werden. Die 
Beobachtung von Iwasaki, dafi sich der Golgi-Apparat auch im infra- 
nuclearen Teil der Parotisstreifenstiickzelle darstellen Jasse, kann auch eine 
andere Deutung finden. 

Fetteinschliisse in Zellen sind meist in Abhangigkeit von der funktio- 
nellen Aktivitat der betreffenden Driise mehrfach, zwar nicht in Mund- 
speicheldriisen, aber vor allem in Pankreas und Leber, beobachtet worden 
(Ma, Kater und Smith, Saguchi, Zollinger, Bourne u. a.). Das 
Verhalten der Fetttropfen in den Driisenzellen des normal arbeitenden 
und pilocarpinisierten Pankreas (Saguchi) stimmt hinsidcitlichh Form. 
Lage und GréRe im wesentlichen mitden hier geschilderten Befunden iiber- 
ein, wenn sich auch an der Submandibularis eine noch starkere Vermehrung 
des sudanophilen Materials nach hohen Gaben von Pharmaka zeigte. Die 
iiberwiegende Zahl der Untersucher nimmt enge genetische Beziehungen 
zwischen Fetttropfen und Mitochondrien an. So befiirworten 
dAgata, Azzi und Cowdry eine direkte Umwandlung der Mitochon- 
drien in Fettkugeln; Altmann, Regaud, Heidenhain, Dubreuil, 
Rasor, Noél, Saguchi (1919, 1949), zit. n. Zollinger, sowie Arnold, 
Kater und Smith beobachteten die Entstehung eines fettreichen ,,Zen- 
trums~ in den Mitochondrien, und de Robertis sowie Bourne konnten 
zeigen, daft sich die Anzahl] der Mitochondrien und Fetttropfen in der Zelle 
umgekehrt proportional zueinander verhalt. Obwohl iiberzeugende cyto- 
logische Beobachtungen dieses Entstehungsprozesses nicht vorliegen, Bram 
keine Anhaltspunkte fiir einen Zusammenhang zwischen Mitochondrien 
und Fetttropfen sah, und Ma diesen zwar annimmt, aber auch die Fett- 
bildung aus besonderen Liposomen und ebenso die sekundare Anlagerung 
der Fettkugeln an Mitochondrien fiir méglich halt, scheinen doch innige 
Beziehungen zwischen diesen Zellbestandteilen zu bestehen. Dafiir sprechen 
einmal das bevorzugte Auftreten beider an der Zellbasis der Streifenstiicke 
sowie das Maximum an Tropfenzahl und -gréfe zur Zeit der starksten 
Mitochondrienalteration, aufferdem die bedeutende Rolle, welche den Mito- 
chondrien fiir Fettsynthese und Fettabbau (Bourne) zugeschrieben wird. 
Ob allerdings das Fett der Einschliisse aus den aufferordentlich fett- und 
lipoidreichen Mitochondrien, die in der Leber nach Bensley 2% Chole- 
sterin, 4% Lecithin und 29% Neutralfett enthalten, hervorgeht oder nur 
unter deren enzymatischen Einflu& aus dem Cyteplasma oder aus beiden 
entsteht, ist ungewif. Gewiff aber darf die Rolie der in Mitochondrien loka- 
lisierten Enzyme nicht unterschatzt werden. Pharmaka kénnten diese emp- 
findlichen Systeme blockieren. Ahnlich der fiir Mintacol und Physostigmin 
bekannten cholinesterasehemmenden Wirkung (Wirth) ware ein hemmen- 
der Einflu® dieser beiden und anderer Pharmaka auf weitere Enzyme 
denkbar. 

Die Mehrzahl der Untersucher fiihlt sich bewogen, die funktionelle Be- 
deutung fettiger Einschliisse, falls diese iiberhaupt zu eruieren versucht 
wurde, in einer Bereiistellung von Reservestoffen fiir die Bildung von 
Sekretgranula zu sehen (Saguchi, Laguesse, Mislawsky, Maximow, 

Protoplasma, Bd. XLIII/1—2. 6 
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Covell, Duthie u. a., zit, n. Saguchi). Auch das vermehrte Vorkommen 
von Fetttropfen in den Endstiickzellen des Pankreas von lange fastenden 
Tieren (Laguesse, Ma) ist in diesem Sinne gedeutet worden. 

Das Auftreten von Fetttropfen nach Phosphorvergiftung (Azzi, Cow- 
dry), Diphtherietoxin- (d’A gata) und nach Nikotin-, Colchicin-, Arsenik-. 
Trypaflavin- und Nitrogen Mustard-Vergiftung (Brim) findet freilich auf 
solche Weise keine Erklarung. Gleiches gilt fiir die hier vorgelegten Be- 
funde nach Anwendung hochdosierter Pharmaka. Hier verbietet die Ab- 
hangigkeit des mengenmafigen Vorkommens sudanophiler Substanz von 
der Héhe der angewandten Dosen die Annahme von vermehrter Fett- 
tropfenbildung auf Grund einer gesteigerten sekretorischen Zellfunktion 
Denn obwohl starke und schwache Pilocarpingaben die sekretorische Tatig- 
keit etwa gleich stark ansteigen lieen, wurden gleichartige Bilder nicht 
erzielt. Andererseits ergaben Mintacol und Physostigmin in toxischer Dosis. 
also Pharmaka. deren sekretionserregende Wirkung als nicht betrachtlich 
angesehen werden kann, gleiche Befunde wie hohe Pilocarpindosen. Die 
Tatsache, dafi toxische andere Zellbilder als geringere Dosen hervorbrin- 
gen, lat es berechtigt erscheinen, fiir erstere auch eine spezifisch toxische 
Wirkung auf die Zellen dieses Organs anzunehmen. So sieht auch Mis- 
lawsky in den in Pankreaszellen pilocarpinisierter Kaninchen auftreten- 
den Fetttrépfchen eine Vergiftungserscheinung. Der Eindruck einer nicht 
physiologischen Zellreaktion wird durch die beobachtete AusstoRung des 
fettreichen Materials nach hohen Dosen in das Lumen des ausfiihrenden 
Systems noch verstarkt. Dafi sich die Zelle dieser Substanz entledigt, die 
kein Bestandteil des normalen Speichels ist, aft die Fetttropfen, zumindest 
in solcher Menge, als ein Produkt erscheinen, das nicht im Zellstoffwechsel 
verwertet werden kann. Mdglicherweise dienen sie auf Grund giinstiger 
Lésungsbedingungen fiir das Pharmakon als Vehikel im Ausscheidungs- 
prozeR der toxischen Stoffe oder deren Abbauprodukte. Die Tatsache. 
daft die Menge des sudanophilen Materials in Submandibularis, Leber und 
Nieren nach Anwendung hoher Pilocarpindosen die in Pankreas und 
Darm bei gleicher Dosierung merklich iibertrifft, kénnte die Vermutung 
einer Ausscheidung von Pilocarpin, Mintacol und Physosiigmin durch 
Speichel, Galle und Harn wesentlich stiitzen, wenn auch fiir Pilocarpin 
lediglich eine Ausscheidung durch die Nieren beschrieben wird (Dixon 
und Ransom). 

Die Bilder nach HCl- und kleinen Pilocarpindosen weichen nicht 
wesentlich von denen hungernder oder normal ernahrter Tiere ab. Es 
konnte demnach hier keine deutliche Abhangigkeit der Fetttropfen von der 
Sekretionstatigkeit festgestellt werden. 

Die Bedeutung des Auftretens vereinzelter Fetttropfen nach kleinen 
Dosen von Pilocarpin, bei HCl-, Hunger- und Normaltieren muf offen 
bleiben. Solche wurden auch in Speichelrohrepithelien von Kolossow bei 
der Katze und Yamaguchi beim Menschen beschrieben. Es scheint durch- 
aus méglich, daf ihre Zahl alimentiar beeinflu&t werden kann, denn es 
gelang Metzner, an Schleimzellen der Submandibularis eines Katzchens, 
das mit der Milchflasche ernahrt wurde, Fetttropfen variierender Groéfe 
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basal nachzuweisen. Auch fetthaltiges Pigment — vielleicht Ahnutzungs- 
pigment —, wie es Yamaguchi in Speichelrohrepithelien von Menschen 
und Saugetieren nachwies, kann mit Sudanschwarz dargestellt werden. 


>. Uber den Sekretionsmodus der Streifenstiicke 


Eine sekretorische Tatigkeit der Streifenstiickzelle erscheint sicher 
(Schaffer, Iwasaki, Stier, Macchi u. a.), eine riickresorbierende wird 
vielfach (Policard, Tupa, Bargmann) angenommen. Seit langem wird 
eine unterschiedliche Zusammensetzung des von Streifenstiicken und End- 
‘stiicken gelieferten Sekrets diskutiert, jedoch wurde iiber die Art des 
Sekrets keine Einigung erzielt. Die alte Auffassung der kalk- (Merkel]) 
und wasserausscheidenden Funktion der Streifenstiicke (Mislawsky und 
Smirnow, Heidenhain) wurde zugunsten der einer Entleerung von 
Sekretgranula verlassen (Pischinger, Takagi, Iwasaki, Macchi 
u. a.). Gibt es Anhaltspunkte fiir einen unterschiedlichen Sekretionsmodus 
von Streifen- und Endstiickzellen und einer unterschiedlichen Beschaffen- 
heit des von ihnen gelieferten Sekrets? 

Bei diesen Betrachtungen sei es erlaubt, Streifenstiicke und Ausfiih- 
rungsginge unter dem Begriff .ausfiihrendes System™ zusammenzufassen, 
denn Chondriom, Fetttropfen und Ribonucleotide zeigten in beiden Gang- 
abschnitten stets ein gleiches Verhalten. Entsprechendes fand Stier bei 
der von ihm an der Submandibularis des Meerschweinchens ausgefiihrien 
Tetrazol-Reaktion. Aus den genannten morphologischen und _ histochemi- 
schen Daten darf deshalb auf eine analoge Rolle von Streifenstiicdken und 
Ausfiihrungsgingen bei Sekretionsvorgingen geschlossen werden, zumal 
bei allen Methoden mehr oder weniger starke Abweichungen gegeniiber 
den Endstiicken bestanden. 

Die trotz der aus den Ergebnissen der Tetrazol-Reaktion gewonnenen 
Ansicht einer besonders starken Beteiligung des ausfiihrenden Systems an 
der Sekretion (Stier) auffallige Ribonucleotidarmut dieser Gangab- 
schnitte, die auch von Macchi an den Sireifenstiicken der Submandibu- 
laris fiir alle Sekretionsphasen hervorgehoben wird, lenkt, weil sie so 
offensichtlich im Gegensatz zu den iiberaus reichlich mit Ribonucleotiden 
versehenen Endstiickzellen der Submandibularis steht, die Aufmerksam- 
keit auf den Proteingehalt des vom ausfiihrenden System ge- 
lieferten Speichels. Driisenzellen, die eiweiffreiches Sekret produ- 
zieren, wie die der Mundspeicheldriisen und des Pankreas der Sauger 
(Brachet, Caspersson und Mitarb., Noback und Montagna, Ven- 
drely-Randavel), der Speicheldriisen der Invertebraten (Painter) und 
die der Mamma (Dempsey, Bunting und Wislocki) sind auffallend 
ribonucleotidreich. Zellen, die lipoidahnliches Sekret produzieren, wie Talg- 
driisen (Noback und Montagna), oder solches ohne Proteinnatur, wie 
die Deckzellen der Magendriisen (Macchi), weisen nur geringe Basophilie 
auf. Bestehen aber enge Beziehungen zwischen Ribonucleotidgehalt und 
Proteinsynthese (Caspersson), so muf aus der Ribonucleotidarmut des 
ausfiihrenden Systems die Lieferung eines eiweifarmen Sekrets gefolgert 
werden. 
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Ob ein solcher Schluf fiir Streifenstiickke und Ausfiihrungsgiinge be- 
rechtigt ist, kann vorerst- nicht entschieden werden. Denn es erscheint 
durchaus offen, ob die von den Streifenstiickzellen . gelieferten Sekret- 
granula von Eiweift- (Iwasaki) oder Phospholipoidnatur (Cabanes) 
sind (Macchi). Sollte der vom ausfiihrenden System produzierte Speichel 
aber reichlich Proteine enthalten, nach Junqueira und Mitarb. (1948; 
1949) Proteine mit Sulfhydrilgruppen und vom Typ aromatischer Amino- 
siuren, so diirfte die Rolle der Ribonucleotide fiir deren Synthese in 
Streifenstiicken und Ausfiihrungsgangen nicht von besonderer Bedeutung 
sein. 

Mislawsky und Smirnow, Heidenhain und auch Jiarvi pla- 
dieren fiir die Produktion eines diinnfliissigen Streifenstiicksekrets, dessen 
fliissige Konsistenz durch reichlichen Wassergehalt bedingt sei. Dies ist 
nicht unwahrscheinlich, da der Gehalt an Sekretgranula in stapelnden End- 
stiicken den in Streifenstiicken um ein Vielfaches iibertrifft. Falls die spar- 
lichen Granula der Sireifenstiicke von Eiweifnatur sind, ware es also 
verstandlich, daf hier eine weit geringere Proteinsynthese als in den 
Endstiickzellen statthat und der Ribonucleidgehalt dementsprechend nied- 
riger ist. 


IV. Zusammenfassung 


1. Die Wirkung von Pilocarpin, Physostigmin und Mintacol auf Chon- 
driom, Golgi-Apparat und Ribonucleotide in der Streifenstiickzelle der 
Gl. submandibularis der weiffen Maus wurde genauer untersucht und mit 
den Befunden an ungereizten und unter physiologischen Reizen stehenden 
Tieren verglichen. Besonders beriicksichtigt wurde der Einfluf® einer ver- 
schieden hohen Dosierung der Pharmaka in ihrer Auswirkung auf das 
Zellbild. 

2. Am Chondriom kommi es bei allen angewandten Reizen zu kérnigem 
Zerfall, zu einer Vergréberung und Zerstreuung seiner kérnigen Bestand- 
teile und im Zusammenhang damit zum Verlust der Basalstreifung. Diese 
Vorgange werden auf die Auslésung eines gesteigerten Zellstoffwechsels 
zuriickgefiihrt. 

3. Im Cytoplasma ungereizter oder schwach gereizter Driisen finden 
sich vereinzelte Fetteinschliisse. Hohe Dosen der genannten Pharmaka 
haben das Auftreten zahlreicher Fetteinschliisse zur Folge, die spater in 
das Lumen ausgestofien werden. Dieser Befund wird als Folge einer toxi- 
schen Zellschadigung betrachtet. 

4. Der Golgi-Apparat erscheint supranuclear und zeigt sich in Streifen- 
stiicken und Ausfiihrungsgangen von Sekretionsphasen wenig beeinfluft. 

5. Gegeniiber den Endstiickzellen enthalten die Zellen der Streifen- 
stiicke und Ausfiihrungsginge unverhaltnismafig wenig Ribonucleotide. 
thr Bestand wird durch Anwendung pharmakologischer Reize nicht nach- 
weisbar verandert. Die gegensatzliche Ribonucleotidverteilung im ausfiih- 
renden System und in den Endstiickzellen wird in bezug auf einen unter- 
schiedlichen Sekretionsmodus in diesen beiden Driisenanteilen erértert. 
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I. Introduction 


The chemical and enzymatic characterization of protoplasmic granules 
isolated by fractionation and differential centrifugation is now quite well 
advanced (Bensley and Hoerr 1934, Claude 1946). For a discussion 
of the original procedures see Hoerr (1945). 


However, investigations concerned with the fundamental action of 
chemical and physical agents have been limited to a few dispersed, 
qualitative observations. For example, red echinochrome vacuoles in 
the egg of the sea urchin are sensitive to and readily disrupted by free 
calcium ions (Heilbrunn 1928). They may also undergo coalescence in 
the presence of calcium (Harris 1943). Pigment granules in several other 
marine invertebrate eggs exhibit a similar sensitivity (Costello 1932). 
In addition, activation of the sea urchin egg is typically marked by a wave- 
like breakdown of cortical granules. This “cortical layer response” has 
been interpreted in terms of a theory involving the release of free calcium 
from the cell cortex (Heilbrunn 1943). In addition, the lysis of iso- 
lated yolk granules under a wide variety of conditions has been observed 
by Terry (1950). He found these particles to be sensitive to calcium 
and other divalent cations. Similar observations for yolk platelets from 
crushed neurula cells have been recorded (Holtfreter 1946). 


That the morphology and enzyme distribution of isolated mitochondria 
are also directly dependent upon the chemical environment has recently 
been emphasized by Schneider and Hogeboom (1951). 
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For example, it has been found that the cytochrome C activity of iso- 
lated mitochondria is severely altered by the nature of the fractionation 
medium (Schneider, Claude and Hogeboom 1948). In addition, 
Kennedy and Lehinger (1948, 1949) found marked variations in enzyme 
activity on mitochondria isolated from water homogenates as opposed 
to salt solutions. Further cytological and biochemical evidence suggests 
that the stability of isolated mitochondria is best maintained in solutions 
of hypertonic sucrose in the absence of electrolytes (Hogeboom,; Schnei- 
der and Pallade 1948). At least this appears to be true of secretory 
granules for a large proportion may actually disintegrate in the presence 
of certain salts. Indeed the problem of what constitutes a proper in vitro 
medium for the isolation of granules from living material has never ad- 
equately been settled. Suitable separation procedures and extraction media 
to insure maintainance of granule stability are therefore of prime concern 
(Schneider and Hogeboom 1951). 

In addition, within living cells, the function of certain granules typic- 
ally depends on the pathways which eventually lead to their disruption. 
For example, yolk substance is first synthesized into solid platelets, pre- 
sumably stored in this form, and subsequently dissolved, releasing the 
interior material into. solution. Apparently yolk utilization has generally 
been considered as a strictly enzymatic reaction although at present, there 
is no real evidence in support of such a view. Thus a knowledge of the 
fundamental granule lysis mechanism is essential both to an understanding 
of the intracellular lysis reaction ‘as well as in vitro fractionation studies. 

The yolk platelet in the ovarian: frog egg adequately meets the require- 
ments for an investigation of this type. Under the proper conditions, this 
particle can readily be separated in quantity from the cell and maintained 
intact in solution. Conversely, in the presence of calcium and other cations 
which normally occur in protoplasm, the platelet is rapidly dissolved. 

The present study is an attempt to utilize this lysis reaction in measur- 
ing, on a semiquantitative basis, the breakdown of yolk platelets by 
protoplasmic cations. The isolation of pure yolk by a simple differential 
centrifugation procedure is outlined and a photometric method for the 
measurement of yolk platelet lysis is described. 


I should like to thank Dr. L. V. Heilbrunn for the helpful criticisms 
and suggestions he has made during the progress of this work. 


II. Material and Methods 


The immature, ovarian egg of the frog Rana pipiens was exclusively 
used in this study. This egg is relatively large, contains a high proportion 
of yolk and is readily available throughout the winter and spring. 

Homogenization. In preparing the original homogenate, a single 
ovary was removed and washed several times in potassium phosphate 
buffer (K,HPO, and KH,PO,) at p, 68 to 7.0. It was then transferred 
to 5ml. of buffer and crushed by hand in a loose-fitting, round bottom, 
glass homogenizer. The eggs are large and 100% homogenization in 2 min- 
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utes was readily obtained. The above procedure together with subsequent 
centrifugations were carried out at room temperature. 

The homogenate was diluted with phosphate buffer to 15 ml., passed 
through 2 layers of cheese cloth, and brought to a final volume of 100 ml. 
This represented a 5% to 8% homogenate depending on the original wet 
weight of ovary. It was jet black, smooth (with no appearance of coag- 
ulation) and easily separated by differential centrifugation. 

Differential Centrifugation. The separation procedure employed 
was based upon the need for a large quantity of purified yolk. For a quan- 
titative fractionation of yolk, melanin and mitochondria, supported by dry 
weight determinations, see Recknagel (1950). The original homogenate 
was transferred to 15 ml. centrifuge tubes and submitted to 4 successive, 
low speed centrifugations; first, in the horizontal yoke of an International 
Centrifuge (size I-type SB) and later, in a table model, International 
Clinical Centrifuge. A diagram of this procedure is shown in Fig. 1. 


Original Homogenate 


First Low Speed Centrifugation 
5-10 minutes — 140 * g 


A eR 


First Low Speed Centrifugate First Low Speed Supernate 
(grey to yellow) (jet black, slight white fat cap) 
Resuspended in buffer and centri- discarded 


fuged 5-10 minutes at 60 < g 


SR ee 


Second Low Speed Centrifugate Second Low Speed Supernate 
(yellow) (turbid) 
Resuspended in buffer and centri- discarded 


fuged 5-10 minutes at 60 < g 


imine ac 





Third Low Speed Centrifugate Third Low Speed Supernate 
(bright yellow) (turbid) 
Resuspended in 0.1M NaCl centri- discarded 


fuged 5-10 minutes at 60 X g 


Pate. 


Fourth Low Speed Centrifugate Fourth Low Speed Supernate 
(bright yellow) (slightly turbid) 
Resuspended in 0.1M NaCl centri- (no yolk present) 
fuged 5-10 minutes at 60 X g discarded 
Fifth Low Speed Centrifugate Fifth Low Speed Supernate 
(bright yellow, microscopically free (slightly turbid) 
of extraneous material) (no yolk present) 
Resuspended in 0.14M NaCl and discarded 


diluted to volume 


Fig. 1. Fractionation of Frog Egg Yolk by Differential Centrifugation. 











RE ADINGS 


KLETT 





82 E. S. Essner 


The final low speed yolk pellet was bright yellow and microscopically 
free from other granules and extraneous material. The yolk platelet itself, 
measured about 3 to 14 microns in length, was slightly convex on both faces 
and partially transparent. Many smaller, irregular particles, presumably 
yolk, were also typically present. For a discussion of the separation and 
characterization of 2 distinct types of yolk granules, see Panijel (1950). 

Photometric Procedure. The Klett-Summerson Photoelectric Co- 
lorimeter was exclusively used in this study. All measurements were made 
through a No. 42, blue filter (approximate spectral range, 400 to 465 milli- 
microns). 

It was first necessary to determine whether a linear correlation existed 

between various  con- 
250 centration of yolk and 
° the quantity of light 
passing through each 
200 L Panini suspension. A dilution 
7.0 z series was prepared and 
pH the values obtained were 
60 plotted against their cor- 
EF responding Klett read- 
pH ings. The results of one 
such experiment, perfor- 
H med at 4 different p, 
A ‘ values, is illustrated in 
Fig. 2. 

The shift in the ma- 
50L 9 gnitude of each curve is 
due to the use of varying 
quantities of yolk. Ho- 
wever, linearity with re- 
spect to concentration 
between zero and 250 is 

YOLK DILUTIONS quite apparent. Sub- 

Fig. 2. Klett Summerson Scale Readings vs. Pill 3 Papeete wese 

NaCl Yolk Dilutions. therefore performed with- 

in this range with maxi- 

mum values seldom higher 

than 250. Hydrogen ion concentrations were maintained between 3.4 and 

7.0 with an average py, of 6.0. For a discussion of this technique and its 

importance in studies on light transmittance through suspensions, see 
Jacobs (1930). 








150 
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Ill. Results 
Action of Calcium Chloride 


A rapid, extensive lysis of yolk platelets occurred in the presence of 
free calcium. Known yolk quantities were added to 5 ml. of isotonic sodium 
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chloride in a standard Klett tube and adjusted to give a reading between 
200 and 250. Such a suspension showed no measurable change in light 
transmittance apart from experimental error fluctuations. It was con- 
sidered as zero percent lysis and all subsequent Klett readings were 
expressed as a percent of this value. The same amount of yolk was then 
added to a series of tubes at specific calcium concentrations. Due to rapid 
settling, these suspensions were shaken immediately prior to each deter- 
mination. Tab. 1 indicates the results of calcium lysis in two typical 
experiments. 
Table 1. 


The Breakdoron of Yolk Granules at Different Calcium Chloride Concentrations. 











niin ratio of Klett | percentage Klett percentage 
diiertie isotonic | eadin g at of granules reading of granules 
peste | CaCle ed ee pan lysed at after 10-15 lysed after 
| NaCl in ml. | | zero time min. | 10-15 min. 
0.00 0/5 242 | 00 255 00 
0.02 M 1/4 242 00 245 00 
0.04 M 2/3 144 41 110 57 
0.06 M 3/2 67 73 72 72 
0.08 M 4/1 57 7 60 77 
0.10 M 5/0 57 | 70 65 | 75 
0.00 0/5 257 00 | 255 
0.02 M 1/4 242 6 242 5 
0.04 M 2/3 147 43 99 61 
0.06 M 3/2 60 77 67 74 
0.08 M 4/1 55 | 79 67 | 74 
0.10 M 5/0 55 | 79 55 79 


Solutions at approximate isotonicity exhibited 75% to 79% lysis. 
Microscopic examination of these suspensions, however, actually showed 
very few intact yolk granules (platelets). Apparently the lysed granule 
contents quickly recombined with free calcium to form an effective light 
scattering complex. Approximately 80% light transmittance was therefore 
interpreted as complete granule breakdown. Fortunately. this phenomenon 
did ‘not interfere with measurements during the progress of the exper- 
iment. However, in solutions of strontium and barium, light scattering at 
certain concentrations was intense and seriously hampered accurate 
measurement. Similarly, the magnesium ion, although capable of lysing 
yolk granules, formed a complex which completely prevented photometric 
measurement of the reaction at relatively low concentrations. 

It is interesting to note that granule breakdown in calcium occurred 
within a very narrow concentration range. 

The appearance of the reaction was limited to approximately 0.02 mole 
of calcium chloride. The striking effect produced by concentrations within 
this critical range, upon the actual lysis rate, will later become apparent. 
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Microscopically, the reaction did not resemble red blood cell hemolysis 
nor could it be compared with the lysis of echinochrome granules. Thus 
there was no measurable volume change in hypotonic solution nor mem- 
brane disruption as such, with subsequent release of the interior material. 
Actually, the yolk granule was first split into numerous solid strips. which 
appeared frayed and these slowly dissolved. For a déscription of the 
reaction, see Terry (1950). 


Action of Strontium Chloride and Barium Chloride 
Yolk granule breakdown also occurred in solutions of strontium and 


barium. The results of 2 typical experiments are shown in Tables 2 and 3. 


Table 2. 


The Breakdown of Yolk Granules at Different Strontium Chloride Concentrations. 








ratio of iso- ercentage Klett ercentage 
geri tonic SrCle es os at | of soiaaiaes reading steams 
an. to isotonic jor ‘am eg lysed at after lysed after 
NaCl in ml. zero time 15 min. 15 min. 
0.00 0/5 220 00 220 «| 00 
0.02 M 1/4 234 ci 246 es 
" 0.04 M 2/3 262 — 200 9 
0.06 M 3/2 50 77 50 77 
0.08 M 4/1 36 84 40 82 
010M 5/0 40 86 35 | (84 
Table 3. 


The Breakdown of Yolk Granules at Different Barium Chloride Concentrations. 








. ratio of iso- ercentage Klett | percentage ~ 
oe tonic BaCl, om ime at of wanton reading tf et ad 
conc. to isotonic zero time | ly sed at ‘ after | lysed after 
NaCl in ml. | zero time 30 min. | 30 min. 

0.00 0/5 224 00 218 00 
0.02 M 1/4 276 — 250 — 
0.04 M 2/3 73 67 42 81 
0.06 M 3/2 55 76 42 81 
0.08 M | 4/1 50 78 42 81 
0.10 M 5/0 50 78 42 81 


At 0.02M and 0.04M the readings increased above the sodium chloride 
control value. Apparently the light scattering properties of this cation- 
protein complex were more effective than in the case of calcium chloride. 
However, these data are included to illustrate the extensive lysis which 
occurred at higher concentrations. 
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Hypertonic Solutions 


Apart from the action of divalent cations, hypertonic sodium and 
potassium chloride solutions were also effective as potent lysing agents. 
Two typical experiments are shown in Fig. 3. 

At isotonic concentrations no measurable change occurred in light trans- 
mittance and these solutions were therefore utilized as controls. However. 
at 0.4M and above, there was a sudden, rapid breakdown of yolk granules 
with no detectable interference due to recombination effects as previously 
discussed. 

Action of Temperature 


Fractionation studies have typically involved the use of low tempera- 
tures. This is parti- 
cularly true of enzyme 100 
experiments where an 
attempt is made to sup- 
press proteolytic activity 
at the time of homogeni- 
zation. It is _ possible, 
however, that such a pro- 
cedure alters the funda- 
mental structure of the 
granule itself. That this 
supposition may be true 
for the yolk granule is 
indicated in the data 
shown in Fig. 4. 





80 


60 


PERCENT LYSIS 


Yolk and various con- 
centrations of calcium 
chloride solution were 
separately cooled at 2 
to 3 degrees C. Deter- 
minations were then ig i l i L 
made in the usual man- 0.2 0.4 0.6 0.8 1.0 
ner by addition of stand- SODIUM CHLORIDE AND POTASSIUM CHLORIDE 
ard yolk quantities at (MOLARITY) 
the specified time, to Fig. 3. Yolk Granule Lysis in Hypertonic 
each calcium concentra- Sodium and Potassium Chloride (Room Tem- 
tion. It should be no- perature-p,, 6.0 to 6.2). 
ted that the value at zero 
calcium concentration (isotonic sodium chloride) in the cold, did not change. 
This indicated that yolk granules in the absence of calcium were not lysed 
at low temperatures. 

Although some lysis occurred at higher calcium concentrations, cold had 
a marked effect in preventing lysis at lower concentrations. In addition, 
the reaction was only partially reversible and did not proceed to comple- 
tion upon return to room temperature. 
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Measurement of the Rate 
of Granule Lysis 


It was apparent from an in- 
spection of the data presented 
in Table 1 that yolk granule 
lysis in 0.02 M calcium chloride, 
proceeded very slowly or not at 
all, whereas an increase of 
0.02 mole caused 40% to 60% 
breakdown. It was therefore 
possible to choose an_ inter- 
mediate calcium concentration 
(dependent upon the _ tem- 
perature) in which the time 
course of the lysis reaction 
could be measured. 


Typical rate curves are 
shown in Fig. 5. It is obvious 
from these data, that barium 
and calcium maintained the 
same reaction rates when run 
under similar ionic and tem- 
perature conditions. It is also 
apparent that both the reaction 
rate and the final percentage of 
lysis decreased with time. Thus 
two measurements of the lysis 
rate in calcium chloride (upper 
curve, Fig. 5), using freshly 
prepared yolk, attained ap- 
proximately 75% lysis in 
18 minutes. With yolk which 
remained at room temperature 
for one hour following homo- 
genization (middle curve, Fig. 5) 
only 58% lysis in barium: was 
attained in 18 minutes. A more 
pronounced effect was obtained 
with yolk kept at room tem- 


Fig. 4. Action of Temperature on 
Granule Lysis in Calcium Chloride 
(pH 6.1—6.9). 


Fig. 5. Rate of Granule Lysis in 
Calcium and Barium ait Room Tem- 
perature. 








perature for 2 or 3 hours 
following its separation 
from the egg. In this 
case two separate me- 
asurements were made 
in calcium and one me- 
asurement in_ barium. 
Similar data were ob- 
tained for both ions 
(lower curve, Fig. 5). 


Sensitivity to Free 
Calcium 


The range’ within 
which yolk granules be- 


came sensitive to free 
calcium has been _ in- 
dicated. However, the 


data in Table 1 can only 
be compared with res- 
pect to the final end 
points. The speed with 
which the lysis reaction 
occurred at different cal- 
cium concentrations was 
not indicated. 

An experiment to de- 
termine the actual reac- 
tion rates using the proce- 
dure discussed for Fig. 5, 
was therefore performed. 
The degree of granule 
lysis (at 19 degrees C.) 
was expressed as a per- 
cent of the original con- 
trol. This solution was 
calcium free and typi- 
cally contained 5 ml. of 
0,1M sodium chloride. 


Fig. 6. Rate of Granule Ly- 

sis at Various Calcium Con- 

centrations (Room Tempe- 
rature). 

Fig. 7. Action of Tempera- 

ture on the Rate of Granule 

Lysis in Calcium Chloride. 
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That the sensitive range for the rate of calcium lysis was indeed very 
narrow may be seen from the results plotted in Fig. 6. Differences in the 
order of 0.005 mole of calcium were capable of causing a measurable change 
in the rate of breakdown. 


Action of Temperature on the Rate of Lysis 


The data in Fig. 4 indicated that temperature may produce a marked 
effect upon yolk granules. Such measurement, however, was determined 
only at spaced time intervals. In order to obtain a true picture of the 
action of temperature, it was necessary to study rate changes with respect 
to time. Such values were easily obtained utilizing the technique indicated 
in Fig. 5. 

A compilation of a series of typical experiments is shown in Fig. 7 and 
clearly demonstrates the sensitivity of the reaction to small changes in 
temperature. 


Summary 


1. A simple differential centrifugation procedure for the isolation of 
purified yolk in large quantities from the ovarian frog egg is presented. 
A preliminary centrifugation in neutral phosphate buffer at 140 X g, effect- 
ively separates a high percentage of yolk from the original homogenate. 
This is followed by a series of successive low speed centrifugations in- 
volving concomitant resuspensions and washings in isotonic sodium chloride. 

2. A simple photomeiric procedure for the study of yolk granule lysis 
is described. It is based upon a direct relation between the percentage of 
granules lysed, and the amount of light transmitted. 

3. Yolk granules isolated by differential centrifugation from immature 
frog eggs are quickly lysed in solutions of calcium, strontium and barium. 
These data support the observations of Terry (1950). In isotonic solutions, 
an increase of approximately 80% in light transmittance occurs within 
several seconds. This value represents a complete lysis of granules. The 
reaction is extremely sensitive at a concentration range between 0.02 M 
and 0.04 M. 

4. Granule lysis occurs in hypertonic solutions of potassium and sodium. 
The results compare favorably with lysis data obtained for calcium chloride. 

5. Cold partially prevents yolk granule breakdown between 0.04M and 
0.08 M CaCl,. This inhibition is not completely reversed on return to room 
temperature. 

6. The rate of granule lysis is easily measured by the judicious selection 
of an appropriate calcium concentration and temperature. Reaction rates 
in calcium and. barium are compared. 

7. The calcium concentration within a sensitive range markedly affects 
the rate of yolk granule lysis. Concentration differences in the order of 
0.005 mole are sufficient to cause wide variation in lysis rates. 

8. Temperature influences the rate of granule lysis. At constant calcium 
concentrations, the reaction at 30 degrees C. reaches equilibrium in 4 min- 
utes. At 21 degrees C. equilibrium is attained after 28 minutes. 
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9. There is a marked decrease in the slope of the curve and-final per- 
centage of lysis for yolk which has remained at room temperature several 
hours following homogenization. 
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Entwicklung und Nekrose einiger kurzlebiger Pflanzenhaare 
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Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der Universitit Wien 
Mit 6 Textabbildungen 


(Eingelangt am 27. Februar 1953) 


I. Einleitung 


Uber die Lebensdauer der Haare finden sich schon bei den alten Botanikern 
gelegentliche Beobachtungen. Sie beschreiben, daf die Haare mancher Pflanzen friih- 
zeitig absterben und sich dann mit Luft fiillen. 1867 bringt Weif hiezu schon 
nihere Angaben. Zehn Jahre spiater fiihrt De Bary eine Scheidung der Haare in 
vergingliche = transitorische und in persistierende durch. Fine zusammenfassende 
Arbeit iiber die Lebensdauer der Pflanzenhaare veréffentliditte Burkhardt 1912. 
Er bringt eine fiir seine Versuche giinstige Einteilung in Deckhaare (mit weiteren 
Untergruppen), in Driisenhaare, Bliitenhaare, Flughaare und Wurzelhaare. Aus 
seinen Ausfiihrungen ergibt sich, da die Flughaare, die Wurzelhaare, die Triciome 
der Laubknospen sowie die borstigen Haare an den Friichten friihzeitig zugrunde 
gehen. Ebenso Wollhaare, Seidenhaare und die einzellreihigen Filzhaare, die schon 
auf kaum enifalteten Blatiern lufterfiillt oder bis zum Schwinden des Lumens 
verdickt sind. Von den Schild-, Baum- und Peitschenhaaren sterben zumindest die 
Endzellen bald ab. Auf eben ausgebildeten Blatiern degenerieren die einzelligen 
weichen Haare mit mafig verdickten Membranen sowie die Haare mit starrer End- 
zelle. Etwas spater folgen die T-férmigen Haare (zumindest deren Endzelle) und 
die Zottenhaare. Langlebig sind die einzellreihigen und die einzelligen borstigen 
Haare, Brennhaare, Driisenhaare, Reusenhaare und Gallenhaare. Die Biischelhaare 
sterben nach Burkhardt nur an Pflanzen, die blattoberseits ihr Haarkleid ab- 
werfen (wie Correa, Hedera, Tilia, Quercus), friihzeitig und sind dort schon an 
jungen Blattern lufterfiillt. Im allgemeinen verlieren sie aber erst an sehr alten 
Blattern ihren lebenden Inhalt, der dann durch Luft ersetzt wird. Nach Weifé da- 
gegen sterben die Biischelhaare friiher ab, verfallen und verfilzen sich dabei dicht. 

Wiahrend des Absterbens treten an den Haaren oftmals Formverainderungen 
auf, die sich infolge Turgoranderungen und Kohisionswirkungen ergeben. Sie be- 
stehen meist im Einsinken und Schrumpfen der sonst unverandert bleibenden 
diinnen Zellwande. Sie kénnen sich in Zufallsformen, aber auch in Form charakteri- 
stischer Veriainderungen, die durch einen bestimmten Zellwandbau gegeben sind, 
auBern. 


Sind die Membranen der absterbenden Haare jedoch so verdickt, daf{ keine 
mechanischen Deformationen mehr stattfinden kénnen, so tritt entweder Luft in die 
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Zellen oder diese werden bis zum Schwinden des Lumens verdickt. Uber das Auf- 
treten von Luft in normal luftfiihrenden absterbenden Haaren hat Holle 1915 
berichtet. Nach ihm sind die Haare vor allem durch ihre Membranbeschaffenheit in 
einem bestimmten Alter fiir die Luftfiillung eingerichtet. Lufterfiillte Haare 
finden sich unter den kurzlebigen haufig vor. Z. B. bei den Wollhaaren, Biischel- und 
Baumhaaren, bei den Schildhaaren, Gliederhaaren und Zottenhaaren, bei manchen 
Peitschenhaaren und Haaren mit starrer Endzelle, bei den Knospenhaaren, den 
Flughaaren usw. De Bary erwahnt 1877 auch die Luftfiillung der nichtdriisigen 
Kopfhaare einiger Atriplex- und Chenopodium-Arten. 

Bei anderen Haaren, z. B. vielen einzelligen Wollhaaren, T-férmigen Haaren, 
Peitschenhaaren, Haaren mit starrer Endzelle und anderen erfolgt nach dem Tode 
eine vollstindige Ausfiillung des Lumens. 

Finden in den Haarzellen keine Verainderungen mehr statt, so ist damit ein end- 
giiltiger Zustand erreicht, in dem das Haar, solange das ‘Tragorgan vorhanden ist, 
auf der Pflanze persistiert. Manchmal werden jedoch Haare, oder zumindest Haar- 
teile, friihzeitiger abgeworfen. Der Zeitpunkt dieses Haarverlustes ist aber bei 
den verschiedenen Pflanzen unterschiedlich. Uber den normalen Haarabwurf finden 
sich, wie Weiff 1867 mitteilt, schon bei Grew (1682) und Malpighi (1686) Beob- 
achtungen. Keller gliedert 1891 in einer eingehenden Arbeit den Haarverlust in 
vier Typen, wobei der Bau des Haares und die Art und Weise des Abfalles unter 
gemeinsame Gesichtspunkte gestellt werden. Die nach dem Abwurf in der Regel 
zuriickbleibenden Basalzellen sind meist noch lebend, verdicken sich aber dann 
starker, oft bis zum Schwinden des Lumens. Die Stiimpfe gehen dann durch aufere 
Einwirkungen verloren, oder das Tragorgan schlieBt sich gegen sie ab. 

Zum Abschlu& sei noch die Funktion der kurzlebigen Haare hervorgehoben. 
Schon 1827 beobachtete De Candolle, daf ein starker Haarbesatz als Transpi- 
rationsschutz wirke. Aber erst gegen Ende des 19. Jh. finden sich dariiber bei 
Haberlandt, Wiesner, Keller u. a. nihere Angaben. Seybold gab 19531 eine 
physikalische Erklarung der Transpirationseinschrinkung. 

Auf der spaltéffnungsfreien Oberseite wirken dicht stehende Haare als Insola- 
tionsschutz, der, wie Wiesner 1867 hervorhebt, besonders bei jenen Pflanzen nétig 
ist, die, ohne Faltung oder Aufrollung aus der Knospenlage hervortretend, gleich 
ihre Oberseite dem Licht darbieten. Auch Keller vertritt 1891 die Meinung, daf 
mit der naturgemaéfen Schutzlosigkeit der uneniwickelten Organe bei vorhandenem 
Schutzbediirfnis in den weitaus meisten Fallen das Auftreten einer Haarbekleidung 
in Verbindung steht. 

Baumert zeigte 1909 an Hand von Versuchen, daf durch eine dichte Haar- 
bekleidung auch die Erwarmung durch Insolation herabgesetzt wird. 

Tote Haare kénnen aber auch noch zu anderen Aufgaben dienen. So handelt es 
sich bei den haarférmigen Flugorganen immer um abgestorbene lufterfiillte Haare. 
Sie sterben meist lange vor der Flugbereitschaft der Samen und Friichte, die mit 
ihnen ausgestattet sind, ab. An jungen Pflanzenteilen sollen dichte Haarfilzbildua- 
gen auch einen Druck- und Reibungsschutz darstellen. 


II. Material und Methode 
Mein Ziel war es, anatomische und physiologische Betrachtungsweisen zu ver- 
einen und ein Bild des Lebensablaufes einiger Tricdiome zu geben. Ich habe mehrere 
Arten untersucht und wihle daraus fiir die vorliegende Arbeit die Biischelhaare 
von Phlomis fruticosa und Viburnum lantana. Das Pflanzenmaterial stammte aus 
dem Versuchsgarten .,Augarten“ (Phlomis fruticosa) und aus dem Botanischen 
Garten am Rennweg (Viburnum lantana). 
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Um die dufere Gestalt der Haare in den verschiedenen Entwicklungsstadien 
zu beschreiben, wurden Blattquerschnitte untersucht und zeichnerisch festgehalten. 
Die Mannigfaltigkeit der Plasmazusiiinde wurde in verschiedenen Untersuchungs- 
medien betrachtet. Die physiologisch bedingten Degenerationserscheinungen traten 
dabei besonders deutlich bei einer vergleichenden Beobachtung in Wasser (Aqua 
dest.) und in einer 0,6molaren Lésung von Kaliumdhlorid hervor. Bei Phlomis 
fruticosa wurde auch noch eine einmolare Traubenzuckerlésung und reines Paraffin- 
él fiir diese vergleichhenden Untersuchungen herangezogen. 

Die Arbeit wurde in den Jahren 1950/51 im Versuchsgarten ,,Augarten™ des 
Pflanzenphysiologischen Institutes der Universitat Wien durchgefiihrt. Es sei mir 
gestattet, dem Vorstand des Institutes, meinem verehrten Lehrer, Herrn Professor 
Dr. K. Héfler, fiir die Anregung zu dieser Arbeit sowie fiir seine stete Hilfsbereit- 
schaft meinen herzlichsten Dank auszusprechen. Ebenso danke ich Herrn Dozenten 
Schindler, dem Leiter des Versuchsgartens, fiir wertvolle Unterstiitzung sowie 
fiir den Hinweis auf Phlomis fruticosa. 


Ill. Phlomis fruticosa 


Phlomis fruticosa ist von einem dichten weiflichen Filz biischelférmiger 
Haare bedeckt. Diese wurden schon 1745 von Guettard aufgefunden, der 
fiir alle Phlomis-Arten mit Ausnahme einer einzigen (la Phlomis d’Orient 
4 feuilles d’écoupées) ..Zwischenknopfhaare™ (Filets a goupillons) angibt. Er 
beschreibt sie als faden- oder kegelférmige Haare mit kugeligen Knoten, 
worauf wegstehende Haare gepflanzt sind. —Von E. Weiff (1867) werden 
die sich verfilzenden Haare von Phlomis unter die Biischelhaare gereiht. 


Aus meinen Stengel- und Blattuntersuchungen konnte ich ersehen, daf 
es sich bei diesem Haarfilz nicht um einen feststehenden Haartyp handelt, 
sondern dal gleitend alle Uberginge vom einzellreihigen Haar bis zum 
Biischelhaar vorkommen. Die Ubergangsformen (Abb. 1 a) treten besonders 
auf der etwas eingewélbten Innenseite der Blattstiele auf, wahrend die 
langstieligen typischen Biischelhaare auf der Aufenseite des Blattstieles 
sowie am Stamm zu finden sind (Abb. 1b u. c). Sie kénnen Lingen bis zu 
1.5mm erreichen. Ihre langen, zweizellreihigen Stiele, deren Zellreihen oft 
etwas iibereinandergeschoben sind, tragen 5—11 meist einzellige Biischel- 
zellen. Auch auf den Blattern finden sich typische Biischelhaare, die hier 
aber bedeutend kiirzer sind. Im Minimalfall kann ihr Stiel aus zwei neben- 
einanderliegenden Zellen bestehen, die ein zwei- bis fiinfzelliges Biischel 
tragen. Diese Biischelhaare leiten zu einer Haarform iiber, bei der nur eine 
Biischelzelle auf einer verbreiterten Basalzelle aufsitzt. Solche Haare sind 
selten und finden sich nur am Blattgewebe zwischen den Nervenstrangen. 


Neben diesen Deckhaaren finden sich auch Képfchenhaare, die meist aus 
einem ein- bis zweizelligen, kugelig aufgeschwollenen Képfchen und einem 
einzellreihigen Stiel bestehen. Zwischen den Biischelhaaren und den Képf- 
chenhaaren lassen sich manchmal Ubergiange auffinden, indem z. B. ein Ast 
eines Biischelhaares in einem Koépfchen endet. 

Uber die Haarentwicklung bei einigen Phlomis-Arien arbeitete Hirsch 
(1899). Von ihm wird aber nur die akropetale Entwicklung einiger Borsten- 
haare angegeben. Die Biischelhaare fanden bei ihm keine Erwahnung. 
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Nach meinen Beobachtungen entwickeln sie sich basipetal, d. lv. die erst- 
gebildete altere Querwand bleibt die der Haarspitze nachstgelegene und die 

















Abb. 1. Phlomis fruticosa. Haarformen. a) Ubergangsform, lufterfiillt; b) Biischel- 
haar des Blattes, lufterfiilit; c) Biischelhaar des Stammes: Biischelzellen tot, z. T. 
lufterfiillt, basale Stielzellen*noch lebend. 


spiteren Zellen werden sukzessiv von der Basalzelle geliefert. Die jeweils 
jiingste Querwand bildet daher die Decke der Basalzelle. — Die Haar- 
entwicklung beginnt mit einer blasenartigen Vorwélbung einer Epidermis- 
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zelle, die zu einer einzelligen Papille heranwachst (Abb. 2a). Danach wird 
in Epidermishéhe eine Querwand angelegt, so daft ein zweizelliges Gebilde 
entsteht, dessen Zellen sich etwas in die Lange strecken (Abb. 2b). Die 
Spitzenzelle stellt die Anlage der ersten Biischelzelle dar, wahrend von der 
basalen Zelle das weitere Wachstum des Haares ausgeht. Diese basale Zelle 
entwickelt gegen die Trennungswand zur Spitzenzelle hin ein bis zwei Aus- 
buchtungen (Abb. 2c), die sich durch je eine Zellwand abgliedern (Abb. 2 d), 
die auf der erstgebildeten Querwand schriag steht. Diese Abgliederungen 











Abb. 2. Phlomis fruticosa. Haarentwicklung. a—h) aufeinanderfolgende Jugend- 
stadien; i) Plasmolyse in 0,6molarem KCl. 


stellen zwei weitere Biischelzellen dar. Vor einer neuerlichen Abgliederung 
erfolgt eine Langsteilung der Basalzelle in zwei nebeneinander gelegene 
Zellen, die nun die Neuanlage von weiteren Ausbuchtungen iibernehmen, 
wahrend die bereits abgegliederten Biischelzellen einem Streckungswachs- 
tum unterliegen (Abb. 2 f u. g). Dabei zeichnet sich die erstgebildete Biischel- 
zelle durch ihren Vorsprung im Wachstum aus. 


Wahrend dieser Entwicklungsschritte kommt es aber 6fter zu Unregel- 
mafigkeiten, indem namlich schon vor der Abtrennung der beiden erst- 
gebildeten Biischelzellenanlagen die basale Zelle durch eine Langswand zer- 
teilt werden kann (Abb. 2e). Jedoch tritt die Langswand niemals spiater 
auf als nach Abtrennung der dritten (sehr selten der vierten) Biischelzelle. 
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Ist die Anlage samtlicher Biischelzellen beendet, so ist damit das Jugend- 
stadium des Haares abgeschlossen. Es folgt das Wachstumsstadium, das mit 
den lebenden, voll erwachsenen Zellen abschlieBt. 


Die jugendlichen Zellen zeigen mehrere kleine, durch Plasmastrange ge- 
trennte Vakuolen und einen in einer Plasmaumhiillung liegenden Zellkern. 
Selten treten deutlich erkennbare Plastiden auf; Kristalle fehlen iiberhaupt. 
Mit beginnendem Streckungswachstum flieRen die Vakuolen zusammen und 
die grote vollerwachsene Zelle (Abb. 3a) zeigt eine einheitliche Vakuole, 
die von einem schmalen Plasmamantel umgeben ist. Durch diesen werden 
die nunmehr reichlich vorhandenen Plastiden der Zellwand angepreftt, eben- 
so der Kern, den man nur durch das Auftreten eines etwas gréferen Plasma- 
hiigels erkennen kann. Die Kernumrisse sind dabei nicht auszunehmen, 
héchstens der Nukleolus zeichnet sich durch eine ganz schwach unterschied- 
liche Lichtbrechung aus. In vielen Fallen ist eine Plasmastrémung zu er- 
kennen. Die Strémungsgeschwindigkeit betragt ca. 5 u/sec. Die Plastiden 
werden von der Strémung im allgemeinen nicht mitgerissen, nur ab und zu 
findet die Verlagerung einer Plastide um eine kurze Strecke statt. Im Zell- 
saft vieler dieser Zellen finden sich kleine rechteckige Kristallplattchen, 
manchmal auch kleine Kiigelchen in lebhafter BMB. Die Kristallchen treten 
oft stark gehauft auf. 

Bei der Untersuchung in Wasser tritt in diesen lebenden Zellen leichte 
Vakuolenkontraktion ein. Die Vakuole hebt sich von der Zellspitze ab, 
wobei dort leicht kérniges, oft von Vakuolen durchsetztes Plasma zuriick- 
bleibt. In Paraffin6l zeigt sich das gleiche Bild, nur tritt hier noch die Ten- 
denz zu haufchenartigen Ansammlungen der Plastiden auf; besonders 
systrophe Ansammlungen sind zu verzeichnen. In 0,6molarem KCl liefen 
sich schon konvex abgerundete Teilprotoplasten erkennen, die eine deutliche 
Kontur aufwiesen (Abb. 2i u. 4a). Der randliche Plasmabelag, der die Pla- 
stiden der Wand anpreBte, lieB sich auch hier erkennen, und bei Vorhanden- 
sein von Kristallchen bewegten sich diese in lebhafter Bewegung im Zellsaft. 
Die Plasmolyse ist reversibel; es kann eine vollstandige Riickdehnung erzielt 
werden. Bei neuerlicher Erhéhung der Lésungskonzentration zeigen sich 
wieder ‘stark konturierte konvexe Teilprotoplasten. — In Neutralrot farbt 
sich in diesen Zellen die Vakuole rot an, wobei eine leichte Vakuolenkon- 
traktion stattfindet. 

Hat die Zelle ihre endgiiltige Gréfe erreicht, so setzt der Absterbe- 
vorgang ein. Die Nekrose tritt dabei nicht in allen Haarzellen gleichzeitig 
auf, sondern sie richtet sich nach dem Alter der Zelle. Sie beginnt in der 
altesten Zelle des Biischels, setzt sich dann iiber alle Biischelzellen hin fort, 
wihrend der Haarstiel noch lebhaftes Wachstum zeigt. Nach dem Tod der 
Biischelzellen beginnt der Absterbevorgang in den obersten Stielzellen, greift 
von dort aus auf die unteren iiber und endigt in den basalen Zellen des Stieles. 

Der Absterbevorgang wurde in den Biischelzellen untersucht. Es lieBen 
sich dabei im Nekrosegeschehen charakteristische, immer wiederkehrende 
Stadien verfolgen, die allerdings durch mannigfache Uberginge mitein- 
ander verbunden waren. 
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Vor Einsetzen der Desorganisation im Plasma tritt eine Schadigung 
der Plastiden auf. Diese ist durch Quellung und Vakuolisation der Pla- 
stiden gekennzeichnet. Dabei entsteht entweder eine mittelgrofe Vakuole 
in der Plastidenmitte, die von einem verhaltnismafig breiten griinen Pla- 
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Abb. 3. Phlomis fruticosa. Nekrose, untersucht in Wasser. a) lebende vollerwachsene 

Zelle; b) Degeneration der Plastiden, leichte Fallungen im Plasma; c) Quellung des 

Plasmabelages, stirkere Tallungserscheinungen; d) unregelmafige Abhebung des 

Protoplasten von den Lingswanden; e) die Wandungen der sich kontrahierenden 

Vakuole treten hervor; f) sehr fortgeschrittene Nekrose: Vakuolisation des Proto- 

plasmas: g) Vakuolenreste und totes Plasma; h, i) Zellinhalt im Schwinden; 
k—m) Luftfiillung des toten Haares. 


stidenanteil umgeben ist, oder es tritt eine groRe Vakuole auf, die von einem 
schmalen, unregelmaBRig breiten Bereich griiner Plastidensubstanz umrandet 
wird, an manchen Stellen nur von der Plastidenhaut. Oder es finden sich 
mehrere kleine Vakuolen, zwischen denen griine tropfige Anteile aufscheinen. 
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Charakteristisch fiir diese Veranderungen ist es, daf immer nur eine je 
Zelle auftritt. 

Sehr rasch nach dem Beginn der Desorganisation in den Plastiden tritt 
der Vorgang der Quellung im Plasma auf und ist in Wasser und in 
Paraffinél sehr gut zu beobachten. Dabei fallt ein leichter kérniger Nieder- 
schlag aus (Abb. 3b). Am Kern, der als letzter von der Desorganisation 
ergriffen wird, zeigt sich im Anfangsstadium der Plasmaquellung noch keine 
Verinderung. Er ist noch immer nur durch einen starkeren Plasmahiigel 
in seiner Lage zu erkennen; seine Konturen sind nicht sichtbar. Im Zellsaft 
dauert die BMB, kenntlich durch die Bewegung der hier auftretenden Kri- 




















Abb. 4. Phlomis fruticosa. Nekrose, untersucht in 0,6molarem KCl. a) normale 

Plasmolyse, Teilprotoplasten sind stark konturiert; b) beginnende Nekrose, Teil- 

protoplasten zeigen zarte Konturen; c) weiteres Stadium: ein der Kappenplasmolyse 

aihnliches Bild; d) Protoplast hebt sich auch von den Lingswanden unregelmafig ab; 
e) spites Stadium: Tonoplastenplasmolyse. 


stallplattchen und Kérnchen, an. An der Zellspitze ist in diesem Zustand 
noch leichte Vakuolenkontraktion zu beobachten. 

Untersucht man die Zellen in KCl, so ist im Anfangsstadium der Quel- 
lung, gleichsam als Ubergang vom normalen Plasmolysebild, ein rasch ab- 
laufendes Stadium zu beobachten, das eine auf den ersten Blick normal 
aussehende Plasmolyse ergibt. Die Teilprotoplasten sind wieder schén kon- 
vex abgerundet, ihre Konturen aber meist nur mehr als mittelstark zu be- 
zeichnen. Die Plastiden sind gequollen und leicht vakuolisiert. Eine De- 
plasmolyse laf{t sich miihelos erreichen; es findet jedoch beim neuerlichen 
Durchsaugen von KCl 0,6 mol keine Reaktion mehr statt. Bei etwas fort- 
geschrittener Quellung des Plasmas zeigt sich in KCl eine Plasmolyse 
mit zartkonturiertem Protoplasten (Abb. 4b). Die Teilprotoplasten 
sind wieder konvex gestaltet, ihre Umrisse aber nur mehr schwach 
sichtbar. Die vakuolisierten und gequollenen Plastiden sind nicht mehr so 
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extrem der Wand angeprefit. Im Plasma finden sich leichte Niederschlige. 
Mandhmal ist auch an einigen Plasmastellen BMB zu beobachten, die — aller- 
dings selten — auch auf die Plastiden iibergehen kann. Im Zellsaft zeigt 
sich, wenn Kristallplattchen oder sonstige Inhaltskérper eine Beobachtung 
zulassen, ebenfalls BMB. Der Kern quillt in KCl auf und verwandelt sich in 
eine optisch homogene Blase mit deutlicher Kontur. (Letzteres gilt auch fiir 
die folgenden in KCI untersuchten Stadien.) 

Versucht man nach KC]-Behandlung zu deplasmolysieren, so dehnen sich 
die Teilprotoplasten aus, fusionieren und zeigen das Bild einer geschidigten 
Zelle mit leichten Plasmaniederschlagen und vakuolisierten Plastiden. In 
einem fortgeschritteneren Stadium ist dieses Deplasmolysebild nicht stabil. 
sondern es tritt eine Vakuolenkontraktion in mehrere Teilvakuolen ein. 
Nach KCl-Zugabe ergibt sich keine neuerliche Veranderung mehr. 


Auch in Traubenzucker (1,0 molar) JaBt sich die oben geschilderte zart- 
konturierte Plasmolyse erreichen. Hier erfolgt nach Herabsetzung der L6- 
sungskonzentration keine Wiederausdehnung der schwach konturierten Teil- 
protoplasten, sondern diese zeigen verschiedenes Verhalten: Manche behalten 
ihre Form bei, die sie in der Lésung mit starkerer Traubenzucker-Konzen- 
tration besessen haben, andere bekommen an den konvexen Teilproto- 
plastenenden Plasmakappen, manche Teilprotoplasten platzen und lassen 
ein verstreutes Koagulat zuriick. — In Neutralrot lassen die Vakuolen in 
friihen Stadien der Plasmaquellung einen leicht rosa Anflug erkennen. 
In den weiteren Stadien des Absterbegeschehens findet keine Anfarbung 
der Vakuole mehr statt. Auch die toten Plasmamassen zeigen keine rote 
Anfarbung. 

Im Verlauf der fortschreitenden Quellung (Abb. 3c) im Plasma 
erreicht der Plasmabelag eine Dicke, die dem Durchmesser der aus ihrer 
an die Wand gepreftten Stellung herausgetretenen vakvolisierten Plastiden 
entspricht. Der Kern tritt durch Sichtbarwerden seiner Konturen hervor: 
er beginnt leicht zu quellen unter Ausbildung feiner Niederschlage (winziger 
Vakuolen?) in seinem Inneren. Auch jetzt tritt an der Zellspitze noch leichte 
Vakuolenkontraktion ein. In Paraffinél verandert sich dieses Bild kurz nach 
dem Einlegen, indem sich der Protoplast in konvex abgerundete Teilstiicke 
zerlegt, die aber bald zusammenschrumpfen und einen zerrissenen, vollig 
denaturierten Plasmaschlauch zuriicklassen. 


In KCl treten in ganz friihen Ubergangsstadien schwach konturierte 
Teilprotoplasten auf, deren konvex abgerundete Enden durch starkere Nie- 
derschlage hervortreten. Dieses Zwischenstadium wird aber sehr bald von 
einer der Kappenplasmolyse vergleichbaren Plasmolyseform abgelést 
(Abb. 4c). Sofort nach dem Einlegen beobachtet, la&t sich ein gequollener 
Plasmabelag feststellen, in dem die vakuolisierten Plastiden eingebettet 
liegen. Der zuerst schwach hervortretende Kern quillt zu einer optisch 
homogenen Blase. Ein leichtes Abheben des Plasmaschlauches in gleich- 
malig welliger Form erfolgt von der gesamten Langswand. An den starker 
eingedellten Stellen geht die Verschmialerung weiter, wahrend sich der 
Protoplast an den Stellen schwacherer Abhebung der Zellwand wieder an- 
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legt, so dafi sich das Bild einer Plasmolyse mit auslaufender konvexer Ab- 
rundung ergibt. Die Teilprotoplasten formen sich dann schén konvex her- 
aus, stehen aber meist mit Plasmabriicken untereinander in Verbindung. 
Sie zeigen im Inneren eine grofe Vakuole, in der sich, wenn vorhanden, 
Kristallchen in BMB hin und her bewegen. An den konvexen Enden findet 
sich eine gequollene Plasmakappe mit leicht kérnigem Plasma und den 
vakuolisierten Plastiden. In diesen Kappen ist manchmal BMB zu beob- 
achten. Nicht immer sammelt sich das ganze Plasma in den Kappen, sondern 
es kénnen auch zwischen Vakuole und Zellwand Plasmareste, sogar mit 
Plastiden, zuriickbleiben. Die Konturen der Teilprotoplasten sind schwach. 


Hatte in den oben geschilderten Ubergangsformen bei Deplasmolyse 
noch ein Zusammenfliefien der Vakuolen stattgefunden, so ist dies hier nicht 
mehr der Fall. Die Vakuolen nehmen Wasser auf, dehnen sich aus, erhalten 
sich aber getrennt. Beim ZusammenstoRen zweier sich ausdehnender Teil- 
protoplasten flieRen nur die Plasmakappen zusammen. Fs entsteht ein Bild, 
das mit einer starken Vakuolenkontraktion bei der Untersuchung in Wasser 
vergleichbar ist. Das zwischen den Vakuolen liegende Plasma ist leicht 
vakuolisiert und enthalt die Plastiden. Bei neuerlicher Zugabe von KCl 
laBt sich keine Veranderung mehr erzielen. — In Traubenzucker ist der 
gleiche Vorgang zu beobachten, nur ist die Intensitat der feinen kérnigen 
Niederschlage in den Plasmakappen weniger stark als in KCl. Auch hier 
flieRen bei Deplasmolyse nur die Kappen zusammen, wiahrend die dazwi- 
schenliegenden Zellsaftvakuolen erhalten bleiben. 


Im folgenden Nekrosebild, das in allen vier Untersuchungsfliissigkeiten 
das gleiche Aussehen hat, finden sich im Protoplasma leichte Niederschlage 
und die vakuolisierten Plastiden. Der Zellkern ist gequollen. Die dem Zell- 
saft angehérigen Kristallplattchen und die kleinen Kérnchen bewegen sich 
in lebhafter BMB. Bei langerem Liegen in Wasser — in Paraffinél, KCl und 
Traubenzucker dagegen spontan — findet ein leichtes, unregelmafiges 
Abheben des Protoplasten von der Zellwand statt (Abb. 3d u. 4d). 
Stirkeren formverandernden Einfliissen ist der Protoplast nicht mehr zu- 
ginglich. 

Als Ubergang zum niachstfolgenden Stadium differenzieren sich in KCl 
und Traubenzucker innerhalb des Protoplasten zellsaftreichere und zell- 
saftirmere Partien heraus. Im leicht zusammengezogenen Protoplasten tre- 
ten schwach sichtbare Vakuolen auf. 

Mit dem Fortschreiten der Degeneration zeigt sich knapp nach dem Ein- 
legen in Wasser oder Paraffinél eine lebhafte Bewegung in der Zelle. Die 
Vakuole tritt aber nicht nur von der Zellspitze zuriick, sondern sie zerfallt 
in mehrere konvex abgerundete Teilvakuolen, die die ganze Zellbreite ein- 
nehmen und das geschadigte Plasma zwischen sich zusammenschieben 
(Abb. 3e). Dieses Plasma hat noch seine Fliissigkeitsnatur bewahrt, wie 
die in ihm stattfindende BMB zeigt. Im Plasma eingelagert finden sich die 
degenerierenden Plastiden. Auch im Zellsaft dauert die BMB an. In einigen 
dieser Zellen mit Vakuolenkontraktion hebt sich das zwischen den Va- 
kuolen eingeschobene Plasma leicht von der Zellwand ab. 
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In KCl und Traubenzucker findet analog zur Vakuolenkontraktion 
Tonoplastenplasmolyse (Abb. 4c) statt. Hier treten ebenfalls mehrere 
Teilvakuolen in konvexer Form auf, die entweder die ganze Zellbreite ein- 
nehmen oder noch von einem schmialeren bis breiteren Plasmabelag um- 
geben werden. Das Plasma ist kérnig, zeigt an manchen Stellen aber noch 
BMB. Die Plastiden sind nach wie vor vakuolisiert. In Traubenzucker fand 
sich, wenngleich viel seltener, auch eine andere Form der Tonoplastenplasmo- 
lyse, die der Vakuolenkontraktion, wie sie in Wasser erfolgt, stark ahnlich 
war. Hier erschien das zwischen den Vakuolen zusammengedrangte Plasma 
fast klar. Bei Herabsetzung der Lésungskonzentration ergaben sich sowohl 
in Traubenzucker als auch in KCl keine Veranderungen. 

Die folgenden Stadien des Nekrosevorganges finden sich in allen Unter- 
suchungsfliissigkeiten in gleicher Ausbildung. Sie werden eingeleitet durch 
die Vakuolisation des Plasmas (Abb. 3f). In diesem Stadium zerfallt 
die Vakuole in mehrere gréfere Teilvakuolen, in denen, an Kristallchen er- 
kennbar, lebhafte BMB zu beobachten ist. Das Protoplasma legt sich den 
konvexen Enden dieser Teilvakuolen an und ist stark vakuolisiert. Dem 
Plasma eingelagert finden sich die ebenfalls vakuolisierten Plastiden und der 
gequollene, Ansatze zu einer Vakuolisation zeigende Kern. Eine BMB ist 
im Plasma nicht mehr zu beobachten. 

Die Fliissigkeitsnatur des Plasmas, die am Anfang dieses Stadiums (siehe 
UmflieBen der konvexen Teilvakuolen) noch vorhanden war, erlischt lang- 
sam, so da& man im nachsten Stadium des Desorganisationsvorganges von 
einer Fixierung des Plasmas (Abb. 3g) sprechen kann. Die kleiner 
werdenden, allmahlich verschwindenden Zellsaftvakuolen werden nun vom 
Plasma nicht mehr umflossen. Der Plasmaschlauch ist gerissen und das 
Plasma sieht zusammengefallen, feinschaumig-struiert aus. Die Plastiden 
erscheinen geschrumpft. 

Mit dem vélligen Verschwinden der Zellsaftvakuolen fallen die Plasma- 
partien ganz zu kérnigen fixierten Resten zusammen, innerhalb derer sich 
kleine griine, durch den Zerfall der Plastiden hervorgegangene Reste be- 
obachien lassen. Auferhalb des fixierten Plasmas ist im Zellsaft BMB zu 
verzeichnen. Aber auch die haufchenférmigen Plasmareste zerbréckeln und 
werden aufgelést, so daf der sichtbare Zellinhalt immer geringer 
wird (Abb 3h u. i). Der Kern ist noch erhalten; er ist stark (manchmal 
schwacher) vakuolisiert und zerfallt erst nach dem Verschwinden aller 
plasmatischen Reste. Auferdem finden sich in der Zelle noch Kristallplatt- 
chen oder kleine griine Kiigelchen vor, an denen manchmal noch BMB (Zell- 
saft) zu beobachten ist. SchlieBlich erlischt aber auch diese und die Kristall- 
chen sammeln sich in einem Haufchen in der Zelle an. Dieses Haufchen bleibt 
nach Verschwinden des Kernes noch etwas erhalten, fallt aber schlieBlich 
auch der Auflésung anheim. Das Zellumen erscheint optisch leer. 

Nun tritt die endgiiltige Ausgestaltung der Zelle, die Luftfiil- 
lung ein (Abb. 3k—m). Zuerst bildet sich ein kleines Luftblaschen im 
basalen, etwas erweiterten Teil der Zelle (Biischelzelle). Es vergréfert sich 
dann, nimmt den ganzen Basalteil ein, teilt sich aber nach Erreichen einer 
bestimmten Gréfe, so daf sich nun eine gréRere Luftblase im Mittelteil der 
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Zelle und eine kleinere, staindig wachsende, im Basalteil befindet“ Je nach 
der Linge der Zelle kénnen sich zwei, drei und mehr lingliche Luftblasen 
im Lumen ansammeln. Diese vereinigen sich dann zu einer einzigen Luft- 
blase, die vorerst noch die Zellspitze frei lat. Wird jedoch auch diese von 
Luft erfiillt, so ist damit ein endgiiltiger Zustand der Zelle erreicht. 

Nach Fiillen der Biischelzellen mit Luft (der endgiiltige Zustand tritt, 
ebenso wie das erste Auftreten von Luftblasen, nicht in allen Biischelzellen 
zur gleichen Zeit ein, jedoch ist dieser Unterschied geringfiigig) beginnt die 
Luftfiillung im Haarstiel. Hier tritt sie im oberen Zellteil der obersten Zellen 
zuerst ein und setzt sich dann langsam gegen die Basis hin fort. Die Haare 
bleiben im vollig lufterfiillten Zustand auf den alten Pflanzenteilen erhalten. 

Als Abnormitat tritt manchmal eine degenerative Wandverdickung der 
Biischelzellen auf. Die Membranen zeigen dann gegen das Lumen zu Vor- 
spriinge, die bis zu einer Durchwachsung des Lumens fiihren kénnen. Diese 
letzterwahnten Vorgiange sind jedoch auferst selten. 

Zur Veranschaulichung der Lebensdauer und des Wachstumsrhythmus der Haare 
wurde ein beblitterter Stamm untersucht. Die Blatter sind im nachstehenden 
Protokollauszug nach dem Stand ihrer Entwicklung numeriert, wobei mit 1 das 
alteste Blatt, mit 4 die jiingste ohne weitere Priparation sichtbare Blattanlage be- 
zeicinet wird. (Es befinden sich immer zwei Blatter im selben Entwicklungszustand: 
von ihnen wird nur eines bezeichnet und beschrieben.) 

Um Wiederholungen zu vermeiden, seien einige allgemeine. den Haarbesatz 
betreffende Bemerkungen fiir die Blatter 1—3 herausgehoben: Es lassen sich Unter- 
schiede zwischen der Behaarung der oberen und unteren Epidermis erkennen. So ist 
z. B. die Behaarungsdichte auf der Blattunterseite bedeutend starker. Hier bedeckt 
ein weif erscheinender Haarfilz die stark hervortretenden Blattnerven; in den 
Alveolen ist der Haarbesatz sparlicher. Auf der Blattoberseite findet man dagegen 
die hier nicht stark vortretenden Blattnerven nur von einigen Képfchenhaaren 
besetzt, wahrend sich die Biischelhaare iiber die Alveolen verteilen. Auch in bezug 
auf die HaargréRe zeigen sich Unterschiede: Wahrend auf der oberen Blattepidermis 
die Haare mit kleinen Biischelzellen vorherrschen, die meist mit zwei Zellen der 
Epidermis aufsitzen, finden sich auf der Blattunterseite vorwiegend Haare mit 
groBen, langgestreckten Biischelzellen und langeren Stielen vor. Allerdings nimmt 
auf der Blattunterseite von der Basis gegen die Blattspitze zu vorwartsschreitend 
die Zellgréfe und Stiellange ab. — Képfchenhaare finden sich auf allen drei Ent- 
wicklungsstufen des Blaties in allen Ubergingen vom Jugendstadium bis zum ab- 
gestorbenen Haar vor. 

Auf der unteren Blattepidermis von Blatt 1 (83 mm Mittelnervlange) zeigen fast 
alle Biischelzellen Luftfiillung. Die oberen Stielzellen sind meist abgestorben, wah- 
rend die unteren noch Lebensreaktion geben. An den Biischelhaaren der Blattober- 
seite finden sich jene Zellen vorherrschend, die kleine Inhaltsreste in sonst leer 
erscheinenden Lumina aufweisen. Viele Biischelzellen zeigen mehr oder weniger 
fortgeschrittene Luftfiillung. Vereinzelt treten auch noch lebende Biischelhaare 
auf. — Jugendstadien fehlen vollkommen. 

Die Blattunterseite von Blatt 2 (72mm) tragt vorwiegend Haare mit lufterfiill- 
ten Biischelzellen, jedoch finden sich auch spite Nekrosen. Von den Stielen zeigen 
nur besonders lange in den oberen Zellen beginnende Lufifiillung. Die iibrigen 
Stiele weisen gegen das Zellbiischel hin Nekrosen, basal jedoch lebende Zellen auf. 
Die Blattoberseite trigt Haare mit meist friihen Nekrosen, aber auch lebende Haare. 
Auch auf Blatt 2 treten keine Jugendstadien mehr auf. 
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Die langgestielten Haare der Blattunterseite von Blatt 3 (40mm) lassen nur 
selten lufterfiillte Zellen beobachten. Dagegen finden sich in den Biischelzellen alle 
Nekrosestadien vor; die Stiele sind gréBtenteils lebend. Es treten auch vollkommen 
lebende Haare auf. — Auf der Blattoberseite zeigen sich neben allen Nekrosestadien 
auch spite Wachstumsstadien. Jugendliche Haare lassen sich jedoch weder hier 
noch auf der unteren Epidermis auffinden. 

In der mit 4 bezeichneten Blattknospe (14mm) waren die beiden Blattchen noch 
zusammengerollt. Die mikroskopische Betrachtung zeigte wieder auf der inneren 
(oberen) Blattepidermis kiirzere Haare als auf der duferen (unteren). Es sind schon 
gestielte Biischelhaare vorhanden, jedoch finden sich diese nur auf der auferen Epi- 
dermis, besonders auf der Mittelrippe. Neben diesen am weitesten in der Entwick- 
lung fortgeschrittenen Haaren zeigen sich auf auferer und innerer Epidermis alle 
Entwicklungsstufen bis zu den reichlich vorhandenen Jugendstadien. 

Im folgenden seien die von den Blattchen 4 umschlossenen Blattanlagen von 
3.8mm, 1.4mm, 217” und 175 betrachtet. Die Blattinnenseite der gréften dieser 
Blattknospen ist sparlicher behaart und mit jiingeren Stadien besetzt als die iuRere 
Blattfliche. Hier zeigen sich bereits Nekrosestadien neben den im Wachstum be- 
griffenen lebenden Haaren. Ferner finden sich alle Ubergiange bis zu ganz friihen 
Jugendstadien. 

Bei der Blattanlage von 1.4mm Mittelnervlinge zeigt sich die Behaarung der 
auBeren Epidermis nur lings eines um die Mittelrippe hinziehenden Bereiches. In 
diesem ist die Behaarungsdichte an der Blattspitze am gréften und wird gegen die 
Basis zu immer schwicher, bis schlieBlich nach einer Zone von Képfchenhaaren keine 
Haaransitze mehr auftreten. An der Blatispitze finden sich schon einige Wachstums- 
stadien, waihrend weiter nach unten zu nur mehr Jugendstadien vorkommen. — 
Die innere Epidermis traigt nur acht Képfchenhaare in der Blattmitte und rand- 
genadhert an der Spitze des Blattchens drei Biischelhaare. 

Die zwei weiteren Blattanlagen von 217” und 175 zeigten keinerlei Haar- 
ansatze. 

Ergebnis der Blattuntersuchungen: Der Beginn der Haarent- 
wicklung zeigt sich auf ganz jungen Blattanlagen (bei der Untersuchung 
einer anderen Knospe fand ich an der Spiize eines 350 u grofen Blattchens 
zwei Haaranlagen). Die Haare treten zuerst an der Blattspitze auf, ziehen 
sich dann auf der Blattaufenseite in einem um die Mittelrippe gelegenen 
Bereich gegen die Basis hinunter. Nun erst werden auf der Blattinnenseite 
Haare angelegt; diese sind infolge ihrer spaiteren Anlage schon von den 
kleinsten Blattchen an gegeniiber den Haaren der Auftenepidermis in der 
Entwicklung zuriick. Es treten hier zuerst Képfchenhaare auf, die in der 
Blattmitte erscheinen, danach folgen Biischelhaare, die der Blattspitze zu 
angelegt werden. Auf der Blattauffenseite gehen inzwischen weitere Haar- 
anlagen, dem Blattrand zu, vor sich. Zuletzt wird der Haarbesatz an der 
Basis angelegt. Auch auf der Blattinnenseite schreitet die Haarentwicklung 
voran. 

Infolge der weiteren Anlage von Jugendstadien zwischen den schon 
alteren Haaren behalten die Blattchen trotz des Flichenwachstums ihre 
dichte Haarbedeckung bei. Die Anlage von Jugendstadien findet auch noch 
nach Entfaltung des Blattes statt, wird aber immer sparlicher und zuletzt 
ganz eingestellt, so daft z. B. auf einem Blattchen von 40 mm Mittelnervlange 
keine Jugendstadien mehr zu finden waren. Nun geht nur melir ein weiteres 




















103 


Entwicklung und Nekrose einiger kurzlebiger Pflanzenhaare 


Wachstum und eine Entwicklung bis zum stabilen Zustand der Luftfiillung 
in den Haaren vor sich. Dadurch riicken die Haare mit dem weiteren 
Flachenwachstum der Blattchen immer weiter auseinander. So sah man auf 
Blatt 3 im Auflicht die Epidermis nur durchschimmern, wahrend sie auf 
Blatt 1 bereits einer deutlichen Beobachtung zuganglich war. Jedoch sind 
die Haare so dicht angelegt worden, daf auch auf ganz grofen Blattern die 
Blattadern der Unterseite eine weiflich erscheinende Filzbedeckung er- 
kennen lassen. 

Um iiber die Lebensdauer der Haare nihere Aufschliisse zu bekommen, 
fiihrte ich im April 1951 folgende Versuche durch. Von den beiden, an gegen- 
iiberliegenden Blattachseln entspringenden Seitentrieben, die zirka gleiches 
Alter hatten, wurde einer untersucht, der andere um eine bestimmte Anzahl 
von Tagen spater. Der vorgeriickte Entwicklungszustand der Haare an den 
spater untersuchten Blattanlagen lief} einen Schlu® auf die Entwicklungs- 
geschwindigkeit der Haare zu. 

So waren z. B. binnen 9 Tagen einfache Epidermisausstiilpungen zu Ju- 
gendstadien herangewachsen, wahrend sie sich nach 3 Wochen zu spaten 
Wachstumssiadien entwickelt hatten. Jugendstadien waren nach 3 Wochen 
in friihe Nekrosestadien (bis Vakuolenkontraktion) iibergegangen, wahrend 
Haarzellen des vorgeschrittenen Wachstumsstadiums nach 3 Wochen bereits 
Luftfiillung zeigten. 

Es ist also anzunehmen, daB die Haare etwa 6 Wochen nach ihrer Anlage 
in das Stadium der Luftfiillung treten, das dann je nach der Lange des 
Haarstieles kiirzere oder langere Zeit in Anspruch nimmt. 


IV. Viburnum lantana 


Die Haare von Viburnum waren schon Guettard (VI. Abh. 1750) be- 
kannt, der sie unter die Gruppe Filets en houppe stellte und auch napf- 
formige Képfchenhaare angab. Von Schrank (1789—1792) wurde der 
Haarfilz von Viburnum lantana den Haarwarzen zugerechnet, die er als 
warzenférmige Erhebungen mit einigen wegstehenden Haaren beschreibt. 
Weif gliederte sie 1867 den Biischelhaaren zu. In Solereders Ubersicht 
iiber die Caprifoliaceen-Behaarung werden fiir Viburnum-Arten Driisen- 
und Deckhaare angegeben, von letzteren einzellreihige Haare, Biischel- und 
Baumhaare sowie Schildhaare. 

Uber die Lebensdauer der Biischelhaare finden sich bei Weif (1867) und 
Burkhardt (1912) nahere Angaben. Weif sagt, daft die Biischelhaare im 
Alter absterben, dabei verfallen und sich dicht verfilzen. Nach Burkhardt, 
der die Haare von Viburnum lantana zu den sternférmigen Biischelhaaren 
stellt, verlieren sie erst an alten Blattern ihren lebenden Inhalt, wobei die 
Basalzellen die Endzellen iiberleben. 

Die Haare von Viburnum lantana bilden einen weiflichen bis manchmal 
braunlichen Filz auf den jungen Blattknospen, den Blattstielen und Stamm- 
chen, wahrend auf den entfalteten Blattern der Mittelnerv und die starker 
hervortretenden, zum Blattrand fiihrenden Nerven weiffilzig behaart er- 
scheinen. Diesér Unterschied der Haarbedeckung auf der Knospe und am 
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alten Blatt kommt dadurch zustande, dali auf der Knospe die filzig be- 
haarten, zum Blattrand verlaufenden Nervenpolster stark hervorspringend 
und dicht nebeneinander angelegt sind. Spiater, bei der Blattentfaltung, 
riicken die Haare auf den schwacheren quer verlaufenden Nerven und in 
den Alveolen weiter auseinander als auf den Hauptnerven, die weniger 
in die Flache wachsen. Dies wurde schon von Renner 1909 beobachtet. Die 
obere Epidermis tragt auf den grofen Blattern nur eine sparliche Behaarung. 

Ich konnte an Haartypen Driisenhaare und Deckhaare auffinden. Die 
Driisenhaare sind keulig gestaltet, bestehen aus einem einzellreihigen Stiel 
von flachen breiten Zellen und einem etwas angeschwollenen mehrzelligen 
Ende. Wenn sie absterben, verfarben sie sich braun und fallen zusammen. 
Die haufigsten Vertreter der Deckhaare sind die typischen Biischelhaare, die 
den weiffilzigen Belag der Pflanze ausmachen. Sie bestehen aus einem kiir- 
zeren oder langeren Stiel, der im Querschnitt fiinf (selten sechs) Zellen er- 
kennen 1aft. Diesem sitzt ein Biischel von vielen schlanken, geraden bis leicht 
gewundenen Zellen auf. Die basalen Zellen des Stieles verbreitern sich an 
ihrer Basis und greifen verschieden weit in die Epidermis iiber. Im Alter 
zeigen diese Haare stark verdickte Zellwande, die Biischelzellen sind luft- 
erfiillt, wahrend der Stiel eine braunliche Verfarbung aufweist. — Biischel- 
haare finden sich am Stamm, auf Blattstielen, auf der unteren Epidermis 
und auf den stark hervortretenden Nerven der oberen Epidermis. Auf den 
schwicheren Nerven und in den Alveolen der oberen Epidermis treten sie 
zuriick und werden von einer weiteren Deckhaarform abgelést. Bei dieser 
sitzen auf einem aus fiinf Zellen bestehenden Epidermishécker vier, manch- 
mal zwei (selten eine) Biischelzellen auf. Auch in diese Haare dringt im 
Alter Luft ein. 

Die beginnende Haarentwicklung zeigt eine iiber das Niveau der Epi- 
dermis hervortretende Zelle an (Abb. 5a). Mit dem weiteren Wachstum 
streckt und verbreitert sie sich, so daf? ein gedrungenes Gebilde entsteht, das 
an seinem oberen abgerundeten Ende eine schwache Einbuchtung zeigt 
(Abb. 5b). Dort tritt senkrecht zur Epidermis die erste Trennungswand auf 
(Abb. 5c). Die beiden nebeneinander gelegenen Zellen wachsen wieder zu 
gedrungenen Gebilden mit einer schwachen Einbuchtung am oberen Ende 
heran (Abb. 5d). Die nun angelegte Querwand steht sowohl senkrecht zur 
Epidermis als auch senkrecht zur ersten Trennungswand (Abb. 5e). Dieser 
Vorgang wiederholt sich etliche Male (Abb. 5f u. g), bis schlieBlich alle 
Biischelzellen angelegt sind. Die dlteren Zellen zeigen in diesem Stadium 
schon etwas spitzer auslaufende Enden, die jiingeren lassen noch runde 
Formen erkennen. 

Das folgende Wachstumsstadium ist durch die Sireckung der im 
Jugendstadium angelegten Biischelzellen sowie durch die Stielentwicklung 
gekennzeichnet (Abb. 5h). Konnte man in den jugendlichen Zellen mehrere 
Zellsaftvakuolen erkennen, so sind diese nun zu einer einheitlichen Vakuole 
zusammengeflossen (Abb. 6a). Sie wird von einem wandstandigen klaren 
Plasmabelag umgeben, der an einer Stelle den Kern als kleinen Hiigel der 
Wand anpreftt. Aufferdem finden sich, wie auch in allen friiheren Stadien, 
griin erscheinende tropfige Gebilde von verschiedener Gréfe in den Zellen. — 
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Die Plasmolyseform der Jugend- und Wachstumsstadien ist konvex mit 
einer deutlichen Kontur der Teilprotoplasten (Abb. 6b). 

Der Absterbevorgang beginnt zuerst in den Biischelzellen, die knapp 
nacheinander von den Nekroseerscheinungen erfafit werden. Der Plasma- 
belag dieser Zellen erscheint gequollen und enthilt leichte Niederschlige. 
Der Zellkern tritt deutlicher hervor, und auch in ihm sind Fallungen zu be- 
obachien. Die griinen Gebilde bewegen sich oft in BMB hin und her. Bei 
der Untersuchung in KCl lat sich zunachst eine halbstark konturierte 
Plasmolyse beobachten (Abb. 6c), die ein Ubergangsstadium von der leben- 
den Zelle zur nekrotisch veranderten darstellt. — Mit dem Fortschreiten 
der Fillungserscheinungen im Plasma treten aber nur mehr auferst schwach 
konturierte Teilprotoplasten auf. In ihnen finden sich zahlreiche Nieder- 





Abb. 5. Viburnum lantana. a—g) aufeinanderfolgende Stadien der Jugendentwick- 
lung; h) Biischelzellen im Wachstumsstadium, beginnende Stielentwicklung. 


schlige, und die griinen Gebilde lassen BMB erkennen. Der Kern ist durch 
die KCl-Einwirkung zu einer optisch homogenen Blase aufgequollen. Die 
bei Phlomis so deutlich zu beobachtenden kappenartigen Plasmolyseformep 
treten hier, bei Viburnum lantana, etwas in den Hintergrund. Sie lassen sich 
seltener beobachten und zeigen meist etwas schwacher entwickelte kérnige 
Kappen, die eine Zellsaftvakuole mit lebhafter BMB umschlieBen (Abb. 6e). 

Das folgende Nekrosebild lat bei der Untersuchung in Wasser noch 
stiirkere Niederschlige erkennen als die vorangegangenen Stadien. Auch 
der Kern erscheint grobkérnig. Unter dem Einflu® von Wasser oder KCl 
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erfolgt ein schlaffes unregelmaéRiges Zusammenziehen des Plasmaschlauches 
(Abb. 6 f), das in KCI noch mit einem Homogenwerden des Zellkernes ver- 
bunden ist. Im optischen Querschnitt lassen sich in den randlichen Partien 
des Plasmaschlauches die reichsten Niederschlage erkennen. In einem spi- 
teren Abschnitt dieses Stadiums tritt auch bei langerem Liegen in Wasser 
oder KCI keine Abhebung von der Zellwand mehr ein; der Protoplast be- 




















Abb. 6. Viburnum lantana. Nekrose, untersucht in Wasser oder 0,6 molarem KCI. 
a) lebende vollerwachsene Zelle in Wasser; b) desgl. in KCl: starke Kontur der 
Teilprotoplasten; c) beginnende Nekrose; Plasmolyse zart konturiert (KCl); d) fort- 
geschrittene Quellung des Plasmabelages, in Wasser; e) desgl. in KCI; f) unregel- 
mafige Lingsabhebung des Protoplasten (in Wasser); g) Vakuole teilt und kon- 
trahiert sich in Wasser; h) weit fortgeschrittenes Stadium: Vakuolisation des 
Plasmas; i, k) Zellinhalt schwindet; 1) das tote Haar von Luft erfiillt. 
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findet sich schon in einem weiitgehend geschadigten Zustand. Dagegen ist 
der Tonoplast noch einer osmotischen Kontraktion fahig, wie die im weite- 
ren Nekroseverlauf in KCl zu beobachtende Tonoplastenplasmolyse beweist. 
Hier hebt sich das Protoplasma nicht mehr oder nur an manchen Stellen ganz 
schwach von der Zellwand ab. Der Tonoplast zerfallt in mehrere kontra- 
hierte Teiltonoplasten, in denen manchmal griine Korner in BMB zu beob- 
achien sind. Im Plasma, das zwischen den Vakuolen liegt, ist die Fliissig- 
keitsnatur auch noch durch die an manchen Stellen stattfindende BMB zu 
erkennen. Die Vakuolen sind gegeniiber dem Plasma oft nur schwach 
abgezeichnet; sie erscheinen etwas heller grau. In anderen Zellen dagegen 
machen es kraftige Niederschlage im Plasma leicht, die Abgrenzung zwischen 
Vakuole und Protoplasma zu finden. Das der Tonoplastenplasmolyse gleich- 
zusetzende Stadium bei der Untersuchung in Wasser stellt eine starke Va- 
kuolenkontraktion dar (Abb. 6g). Sie bietet ein ahnlithes Bild wie das eben 
beschriebene, nur lassen sich im Kern Strukturen ausnehmen, die in KCl 
undeutlich werden oder ganz verschwinden. 


Die weiteren Nekrosestadien ergeben, in Wasser oder KCl untersucht, 
jeweils gleiche Bilder und sind den schon bei Phlomis beschriebenen Ver- 
haltnissen iiberaus ahnlich. Wieder erfolgt eine Vakuolisation des Plasmas 
(Abb. 6h) derart, dafi der ganze Raum zwischen den Teil-Zellsaftvakuolen 
dicht mit schaumigem Plasma erfiillt ist. Es finden sich gréRere und kleinere 
Vakuolen nebeneinander, zwischen denen manchmal ein griines Gebilde zu 
sehen ist. Die BMB im Plasma ist erloschen, im Zellsaft dauert sie dagegen 
an. Auch der Kern ist deutlich vakuolisiert. Als Ubergang zum nachsten 
Nekrosestadium, das durch ein Reifen des Plasmaschlauches und Fixierung 
des Plasmas gekennzeichnet ist, finden sich zunachst noch einige Zellsaft- 
vakuolen und Reste schaumigen Plasmas, das von zusammengefallenen 
struierten Plasmaansammlungen abgelést wird (Abb. 6i). Der Zellkern ist 
vakuolisiert. Von den griinen Kérpern finden sich einige im Zellsaft in BMB. 
Die Zellwand ist stark verdickt. Diese Zellwandverdickung war bei manchen 
Zellen schon im Zustand einer friihen Nekrose eingetreten, andere Zellen 
zeigten dagegen noch bei beginnender Plasmafixierung geringe Wandver- 
dickung. Die Verdickung setzt aber immer spatestens nach der Fixierung 
des Plasmas ein, so da, wenn das Lumen immer leerer zu werden beginnt, 
die Zellen bereits stark verdickte Membranen aufweisen. Die Verbindung 
mit den Nachbarzellen wird durch einen im Basalteil der Zelle befindlichen 
Kanal aufrechterhalten. Der Zellinhalt fallt nun immer weiter der Auf- 
lésung anheim, der Zellkern zerfallt, und nur mehr wenige Plasmareste und 
griine Korner beherrschen das Zellumen (Abb. 6k). SchlieBlich verschwinden 
aber auch diese Reste, so daft das Lumen optisch leer erscheint. Nun kann 
die Luftfiillung (Abb. 61), die auch hier wieder das endgiiltige Schicksal 
einer Biischelzelle bezeichnet, einsetzen. Meist jedoch ist es nicht eine ein- 
heitliche Luftblase, die schlieBlich die Zelle erfiillt, sondern es ‘finden sich 
mehrere Luftblasen, getrennt durch Verwachsungen der Membranen, Letz- 
tere wachsen als Membranhécker von beiden Seiten aufeinander zu, oder 
ein einzelner Vorsprung entwickeli sich so stark, daf er imstande ist, das 
ohnehin schmal gewordene Lumen zu durchtrennen. Kiister hat 1916 bei 
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der Beschreibung einzelner Nekrosearten solche lokale Zelluloseabscheidun- 
gen, die sich als zentripetale Bildungen der Membran ansetzen, als degene- 
rative Wandverdickungen bezeichnet. Er fiihrt sie auf Wachstumshem- 
mungen und Schadigungen der Zelle zuriick. 

Wiahrend des Absterbens der Biischelzellen greift die Nekrose auch auf 
den Stiel iiber. Auch hier machen sich die beschriebenen Desorganisations- 
erscheinungen bemerkbar und lassen schlieRlich tote, optisch leere und 
schwach verdickte Zellen zuriick, die meist eine leicht briunliche Verfarbung 
zeigen. In besonders alten Stielen findet in den oberen Zellen eine Lumen- 
verkleinerung statt, indem sich einerseits die Membranen verdicken, anderer- 
seits die Zellen etwas zusammenfallen. Hand in Hand damit geht eine leb- 
hafte rotbraune Verfarbung des Stieles vor sich. die sich von oben her bis 
an die Stielbasis ausbreitet. 


Mit der Luftfiillung in den Biischelzellen und der Braunfiarbung der Stiele 
ist ein stabiler Zustand des Haares erreicht. So verbleibt es auf der Pflanze 
und fallt erst mit dem Laubabwurf im Herbst der Vernichtung anheim. 

Um iiber den Verlauf der Haaranlage Aufschluf zu bekommen, habe ich 
die verschiedenen Stadien der Blaitentwicklung wahrend verschiedener 
Jahreszeiten beobachtet und die herrschenden Behaarungsverhiltnisse pro- 
tokolliert. 


So lieBen sich Anfang Februar auf einem Lingsschnitt durch eine noch 
villig im Holz eingeschlossene Knospe auf beiden Blattanlagen (etwa 70 grof) 
noch keine Haare beobachten. Allerdings waren einige wenige und geringe Epi- 
dermisausbuchtungen zu erkennen, die eventuell als Haaranlagen gedeutet werden 
kénnten. Fiihrte man den Langssdhnitt an einer Knospe durch, bei der das gréRere 
Blatt eben aus seiner geschiitzten Lage innerhalb des Holzes heraustrat, so konnte 
man einen etwa 160 breiten Schutzwall beobachten, den das Blatt vor sich her- - 
schob. Er bestand aus Haaren, die mit Zellresten verklebt waren. Oben ragten 
verdickte Haarzellen mit spirlichen Plasmaresten heraus, weiter im Inneren des 
Schutzwalles — der optisch ziemlich undurchdringlichh war — fanden sich auch 
einige diinnwandige Haare, die zu leben schienen. Die kleineren Blattanlagen dieser 
Knospe zeigten keine Behaarung. 

Von den beiden gréferen Blattern einer jungen, wenig aus dem Holz ragenden 
Knospe war das eine 715 « lang und wies auf der auBeren Epidermis tote ungestielte 
Haare mit verdickten Membranen und Inhaltsresten auf. Daneben fanden sich 
verhalinismafig diinnwandige, jedoch tote Haare vor. Die innere Epidermis trug 
lebende Képfchenhaare. — Die nadhstkleineren Blattanlagen (470 4) zeigten noch 
einige Haaransatze, wahrend die kleinsten Bliattchen (115) iiberhaupt keine Be- 
haarung aufwiesen. 

Auf einem Langsschnitt durch eine 1 mm iiber das Holz ragende Knospe trugen 
die beiden auferen Blatter dicht gedringt tote Biischelhaare. Die Biischelzellen 
waren verhaltnismaftig kurz, oft verkriippelt mit inhaltsarmen Lumina. Sie safen 
auf kurzen Haarstielen auf, die ebenfalls keine Lebensreaktion mehr gaben. Die 
innere Blattepidermis war nur an der Mittelrippe behaart; dort saBen lebende und 
tote Képfchenhaare. 

Grofe Knospe: 13,5mm. Die diuferen Blattchen (10 und 11mm) lagen fest an- 
einander und waren nur schwer voneinander zu trennen. Im Quersdhnittsbild fieclen 
die stark ausgepragten Blattadern auf, gegen die das Alveolengewebe im Wachstum 
zuriick war. Die Blattchen liefen an ihrer Aufenseite schon makroskopisch einen 
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dichten kurzen briaunlichen Filz erkennen, der aus toten Haaren mit verdickten 
Biischelzellen bestand. Ihr schmales Restlumen enthielt manchmal einen-zusammen- 
gezogenen Inhaltsschlauch oder einige wenige Inhaltsreste; in anderen Zellen er- 
schien das Lumen leer. Die Membranen waren briaunlich verfarbt. Die Biischel 
wurden durch kiirzere oder langere Stiele, deren Zellen meist tot oder verfarbt 
waren, iiber die Epidermis gehoben. Zwischen den Biischelzellen traten ab und zu 
Kopfchenhaare in allen Entwicklungsstadien auf. Die innere Epidermis war zart 
ausgebildet und nur an der Mittelrippe und den grofen zum Blattrand ziehenden 
Nerven mit meist toten Képfchenhaaren bedeckt. Erst im basalen Teil des Blattes, am 
Ubergang der Mittelrippe in den Stiel, traten auch auf der inneren Epidermis grofe 
Biischelhaare auf. — Die aufere Epidermis der inneren Blattchen (3 mm und 3,2 mm) 
zeigte tote Biischelhaare, deren Membranen aber erst mittelstark verdickt waren. 
Auf der inneren Epidermis fanden sich entlang des Mittelnervs Jugendstadien von 
Kopfchenhaaren. — Zwei weitere Blattanlagen der Knospe (465 ~ und 464“) liefen 
nur an der Spitze Ansitze fiir Képfchenhaare erkennen. — Weitere Blattanlagen 
waren unbehaart. 

Mitte Marz wurde eine 12mm lange Knospe untersucht, die aufen schon 
makroskopisch eine dunkle braune Haarbedeckung aufwies, die an der am Stamm 
anliegenden Seite heller war. Die beiden auferen Blattchen lieBen sich leicht aus- 
einanderziehen. In bezug auf den Haarzustand hatte sich aber seit Februar nicht 
viel geindert. Wieder waren die Biischelzellen mit schmalen, leer erscheinenden 
Lumina und braun gefarbten Membranen vorherrschend. Jedoch begann in einigen 
schon die Luftfiillung. Auf der inneren Epidermis zeigten sich Biischelhaare nur 
auf der Mittelrippe. Sie waren ebenfalls tot und stark verdickt. Képfchenhaare 
lieBen sich auf den starkeren Blattrippen erkennen, wahrend sich die schwacheren 
Nerven und die Alveolen unbehaart zeigten. — Auch das Behaarungsverhalten der 
inneren Blattchen (6,5 und 2.5 mm) hatte sich seit Februar nicht viel verandert. 

Mitte April dagegen konnte man auf sich 6ffmenden Knospen an den 
schwachen Blattnerven und in den Alveolen friih-nekrotischhe Haare und sogar 
Jugendstadien beobachten. Tote, verdickte Biischelzellen fanden sich auf den Blatt- 
rippen der duferen und auf dem basalen Teil der Mittelrippe der inneren Epidermis 
vor. — Auf einem entfalteten Blatt zeigten sich zu dieser Jahreszeit an den stark 
ausgebildeten Blattnerven der unteren Epidermis tote Biischelhaare, die Stiele auf- 
wiesen und verdickte inhaltsleere Biischelzellen mit oft gelblichbraun verfiarbten 
Zellwinden. In manche Biischelzellen war schon Luft eingedrungen. Zwischen den 
toten Haaren traten (besonders in der Mitte gegen die Blattspitze zu) jiingere 
Stadien auf, die lebten oder friihe Nekrosen beobadhten liefen. Solche Haare fanden 
sich auch auf den schwacheren Blattrippen. Die obere Epidermis trug auf den 
starken Blattnerven teils tote Biischelhaare, die aber nicht so weit ausgestaltet 
waren wie auf den unteren Epidermen. Vorwiegend fanden sich lebende und nekro- 
tische Stadien. In den Alveolen und auf den schwachen Blattnerven traten meist 
lebende. manchmal auch nekrotische vier- bis zwei- (bzw. ein-) armige Haare auf, 
Jugendstadien der Deckhaare liefen sich am ganzen Blatt nicht beobachten. 

Ende August wurde ein Stammchen untersucht, das aus vier grofen entfalte- 
ten Biiuttern bestand und auferdem eine fest geschlossene Blattknospe aufwies. Auf 
den entfalteien Blattern traten auf der ganzen unteren Epidermis nur tote Biischel- 
haare mit kiirzeren oder langeren Stielen auf. Die Biischelzellen waren lufterfiillt 
oder in Fiillung begriffen; manche erschienen optisch leer. Die Haarstiele waren 
gelblich bis braunlich verfiarbt. Auf den schwachen Blattnerven zeigten sich manch- 
mal auch noch vierarmige Haare, von denen die meisten ein optisch leer erscheinen-~ 
des Lumen aufwiesen, einige am weitesten in der Entwicklung fortgeschrittene aber 
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beginnende Luftfiillung beobachten liefen. Auf der oberen Epidermis zeigten die 
Haare das gleiche Verhalten. Képfchenhaare waren im lebenden und toten Zustand 
zu beobachten; lebende Deckhaare traten jedoch nicht auf. — Die geschlossene 
Blattknospe bestand aus mehreren kleinen Blattchen. Blatt 17mm: Die beiden von 
einem weifen Haarfilz umhiillten Blittchen waren schwer zu trennen. Der Haar- 
besatz, der direkt mit der Aufenwelt in Beriihrung kam, bestand vorwiegend aus 
toten, lufterfiillten Biischelhaaren. Dazwischen traten aber auch lebende Biischel- 
haare auf sowie alle Ubergiinge bis zu ausgestalteten Haaren. An den geschiitzten 
Blatteilen zeigten sich hiufiger lebende Stadien und friihe Nekrosen, die lufterfiill- 
ten Biischelzellen traten nur selten auf. Jugend- und Wachstumsstadien waren vor- 
handen. Auf der inneren Epidermis war eine Behaarung nur an der Mittelrippe 
zu beobachten. Auch hier traten alle Ubergange von den vorherrschenden lebenden 
Haaren bis zu den inhaltsleeren, selten lufterfiillten Biischeln auf. Képfchenhaare 
zeigten sich auf beiden Epidermen. Blattchen 6.5mm: Die aufere Epidermis lief 
alle Ubergiinge von Jugendstadien bis zu den lufterfiillten verdickten Zellen er- 
kennen. Am Mittelnerv iiberwogen die letzteren. Auf der inneren Epidermis war 
nur die Mittelrippe behaart; hier fanden sich einige Képfchenhaare. Blattchen 
4.5mm: Von der Blattspitze bis zur Mitte des Blattes war die iufere Epidermis 
dicht behaart. Friihe Nekrosen iiberwogen hier, aber auchlebende Haare, stark 
verdickte Zellen, sogar solche mit beginnender Luftfiillung konnten beobachtet wer- 
den. Von der Mitte gegen die Basis des Blattes traten nur mehr lebende Deckhaare 
in Form von Wadcistums- und jugendstadien sowie Képfchenhaare auf. Die innere 
Epidermis war unbehaart. Blattchen 1,7 mm: Die Behaarungsintensitaét wurde von 
der Blattspitze gegen die Basis zu schwacher. Es traten lebende Haare und solche 
mit friihen Nekrosen auf, Jugendstadien waren hiufig. Einige in der Entwicklung 
weiter fortgeschrittene Haare zeigten schmale Lumina mit einigen Zellresten. Die 
innere Epidermis ist unbehaart. Blatichen 449 u: An der Spitze traten noch einige 
Epidermisausstiilpungen auf. 


Weitere Blattanlagen lie&en keine Behaarung erkennen. 


Ergebnis der Blattuntersuchungen: Schon Anfang Febcuar zeig- 
ten kleine, noch vom Holz umschlossene Blaitanlagen an ihren Spitzen kleine 
Epidermishécker, die als Haaranlagen gedeutet werden kénnen. Beim 
Durchtritt der Blattanlage durch das Holz nach aufen sind die Haare der 
vordringenden Blattspitze schon entwickelt und verdickt. Sie haben den 
Schutz des jungen Organs zu iibernehmen. Auferdem sind diese Haare stark 
mit Zellresten (wahrscheinlich Rindenteilen) verklebt, unter deren Schutz 
die noch jiingeren diinnwandigeren Haare ihre Ausgestaltung durchmachen. 
Die Haare werden so dicht angelegt. dali sie atich beim weiteren Wachstum 
der Blattknospe diese schiitzend umgeben. Die dichte Haarbekleidung ist 
fiir die Knospe von groer Bedeutung, da sie keine Hiillblatter besitzt. Die 
Haare sind stark verdickt, das Lumen oft von degenerativen Membran- 
verdickungen iiberbriickt. Die Zellwande sind braunlich verfarbt. Diese 
Verfarbung tritt aber nur an Haaren auf, die direkt mit der AuRenwelt in 
Beriihrung kommen. Dort, wo die beiden gleichalirigen Blatitchen anein- 
anderstofen, oder an Stielen, an denen sich die Blattchen einem Stammieil 
anlegen und von diesem geschiitzt werden, ist die Verfarbung nicht zu beob- 
achien. Sie tritt auch spater. wenn giinstigere klimatische Bedingungen 
herrschen, nicht mehr neu auf. — Die Haare besitzen vorerst noch keine 
Stiele; diese werden erst nach und nach gebildet. 
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In diesem Zustand iiberdauern die noch kleinen Knospen die kalte Jah- 
reszeit. Die beiden gleich grofien Blattchen sind dabei fest aneinander- 
gepreftt und nur schwer voneinander zu trennen. Im Querschnitt durch die 
Knospe ist zu erkennen, daft die Blattadern sehr deutlich ausgepriigt sind 
und den gréRten Teil der auReren Oberflache darstellen, waihrend die zwi- 
schen ihnen liegenden Blatteile im Wachstum auferordentlich zuriick sind. 
Vor der Offnung der Knospe sind alle Biischelhaare tot und mit mehr oder 
minder langen Stielen versehen, die manchmal noch in den untersten Zellen 
Lebensreaktion geben. Die zarte innere Blattepidermis ist bis auf die 
Mittelrippe unbehaart. Dort finden sich einige K6pfchenhaare, wahrend der 
basale Teil der Mittelrippe mit Biischelhaaren besetzt ist. 

In der Weiterentwicklung der Blattknospe mit dem Eintreten des Friih- 
lings lassen sich die beiden gleichaltrigen Blattchen leicht voneinander tren- 
nen; in bezug auf die Haarentwicklung ist aber noch keine Veranderung 
eingetreten. Erst beim Auseinanderweichen und bei der Entfaltung der 
Blattchen beginnt die Neuanlage von Jugendstadien. Diese dauert indes 
nicht lange, sondern wird nach Entfaltung des Blattes wieder eingestellt. 
Jetzt findet an den Haaren nur mehr die Ausgestaltung zum endgiiltigen 
Zustand statt. Die Haare riicken dabei mit dem Wachstum des Blattes aus- 
einander, so daf{ auf den groffen Blattern nur die starksten schon friih- 
zeitig angelegten Blatitnerven weiffilzig behaart erscheinen. — War fiir 
die Haarbedeckung wiahrend der kalten Jahreszeit das Fehlen jeglicher 
Ubergange in bezug auf den Entwicklungszustand der Haare charakteri- 
stisch, so ist dies in der warmeren Jahreszeit nicht zu beobachten. Auf den 
kleinsten Blattanlagen bis zu den sich entfaltenden Blattchen werden nun 
dauernd neue Haare angelegt, so daf hier ganze Entwicklungsreihen neben- 
einander vorkommen. Die Haare treten auf den jiingsten Blatichen zuerst 
an der Spitze auf und setzen sich dann iiber die aufere Epidermis gegen 
die Basis hin fort. Erst wenn auf der auferen Epidermis schon einige luft- 
erfiillte Zellen zu beobachten sind, beginnt die Haarentwicklung auch auf 
der inneren, viel zarter entwickelten Epidermis. Hier sind es zuerst die 
Képfchenhaare, die auf der Mittelrippe und den starken Blattnerven auf- 
treten, dann folgen, vom Blattstiel auf den Mittelnerv iibergreifend, die er- 
sten Biischelhaare. Diese breiten sich auf den starkeren Nerven aus, wah- 
rend auf den schwicheren Nerven und in den Alveolen vier- bis zweiastige 
Haare vorherrschen. 

Mit der Entfaltung der Blaittchen wird sowohl auf der inneren als auch 
auf der iuferen Epidermis die Neuanlage von Biischelhaaren spirlicher. 
Mit der vollendeten Blatientfaltung wird sie iiberhaupt eingestellt. Auf 
vollig entfalteten Blattern treten nur mehr tote Haare auf. 

Alles spricht dafiir, da& die Dauer des Lebensablaufes in den Biischel- 
haaren duferst kurz ist, waihrend die endgiiltige Ausgestaltung langere 
Zeit in Anspruch nimmt. In der warmeren Jahreszeit finden sich die ersten 
Haaranlagen auf Blattchen von ca. 450 u. Auf den nachst gréReren Blatt- 
chen von 1,7 mm derselben Knospe zeigten sich schon Haare mit verdickten 
Membranen und wenig Inhaltsresten. Die am weitesten in der Entwicklung 
fortgeschrittenen Haare eines Bliattchens von 4.3mm wiesen beginnende 
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Luftfiillung auf; auf einem 6,5 mm langen Blatt waren einige Biischel schon 
weitgehend lufierfiillt. Bis ins auRerste Zellende lufterfiillte Biischelhaare 
fanden sich aber nur auf grofen entfalteten Bliattern. 


Zusammenfassung 


Phlomis fruticosa und Viburnum lantana haben auf den jungen Blattern einen 
dichten filzigen Haariiberzug von friihabsterbenden Haaren. Im Alter sind die 
Blatter von Phlomis fruticosa weiterhin dicht behaart. Dagegen erscheinen auf den 
alten Blattern von Viburnum lantana, die ein starkes Flichenwachstum durchge- 
macht haben. nur mehr die Hauptnervenstringe der unteren Epidermis dicht be- 
haart, auf den schwicheren Nerven, in den Alveolen und auf der oberen Epidermis 
sind die Haare weiter auseinandergeriickt. 

Es tritt ein vorherrschender Deckhaartypus auf, der aber mehr oder weniger 
Ubergiinge zu den bei der betreffenden Familie noch auftretenden einfacheren 
Haarformen zeigt. Das Wachstum der Haare war bei den beiden Versuchspfianzen 
basipetal, d. h. die erstgebildete altere Querwand bleibt die der Haarspitze niichst- 
gelegene und die spiiteren Zellen werden sukzessiv von der Basalzelle geliefert. Die 
jeweils jiingste Querwand bildet daher die Decke der Basalzelle. 

Die Haaranlage wurde an Hand von Blattuntersuchungen studiert. Dabei zeigie 
es sich, daf bei Viburnum lantana bereits die kleinen Blattanlagen, die schon in 
den Wintermonaten aus dem Holz hervorbrechen, durch einen Filz toter, mit 
Rindenteilen verklebter Haare geschiitzt sind. Wahrend der kalten Jahreszeit findet 
hier keine Neuanlage von Haaren statt, so daf die sonst auf jungen Blattern so 
reichlichhen Uberginge von Jugendstadien zu toten Haaren fehlen. Erst mit dem 
Einsetzen der Blattentfaltung erfolgt die Anlage von neuen Jugendstadien. 

Jene Blattchen von Viburnum lantana, die in der warmen Jahreszeit angelegt 
werden, verhalten sich aber in bezug auf die Haaranlage wie Phlomis fruticosa. 
die ja im Glashaus keinen extremen Temperaturen ausgesetzt ist. Hier erfolgt die 
erste Haaranlage an der Blattspitze junger Bliattchen von 0,3 bis 0,5 mm Mittelnerv- 
lange. Die Haarentwicklung setzt sich dann auf der duferen Epidermis gegen die 
Basis hin fort. Auf der inneren Epidermis beginnt die erste Haaranlage etwas 
spiter, daher sind die am weitesten entwickelten Haare der auferen Epidermis 
jenen der inneren in der Entwicklung voraus. 

Die Haaranlage erfolgt schubweise, indem zwischen den bereits gebildeten 
Haaren immer neue Anlagen auftreten. Dadurch lassen sich auf den Knospen- 
blattern alle Ubergainge von Jugendstadien bis zu toten Haaren nebeneinander 
beobachten. Fiir das Blatt wird dadurch trotz fortschreitendem Flaichenwachstum 
eine dichte Haarbedeckung gewihrleistet. Mit der Entfaltung der Knospe wird die 
Neuanlage von Haaren eingestellt; es erfolgt nur mehr eine Weiterentwicklung 
und Ausgestaltung der bereits angelegten Haare. Das Spirlicherwerden der Haar- 
bedeckung auf alten Viburnum-Blattern ist auf das Auseinanderriicken der Haare 
bei fortschreitendem Flachenwachstum der Blatter zuriickzufiihren. 


Die Haare sind durchwegs kurzlebig. Die am weitesten in der Entwick- 
lung fortgeschrittenen Haare (= jene, die am friihesten angelegt wurden) 
zeigen schon auf kleinen in der Knospe befindlichen Blattern Nekrosestadien. 
Beim Offnen der Knospe wird in diesen Haaren die endgiiltige Ausgestal- 
tung schon angebahnt. Die Entwicklung der Haare und die Absterbe- 
erscheinungen in den Zellen gehen rasch vor sich, wahrend die endgiiltige 
Ausgestaltung der Zelle langere Zeit in Anspruch nimmt. 
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Die physiologisch bedingte Nekrose beginnt ir der erstgebildeten Zelle, 
setzt sich dann iiber die nachstgebildeten hin fort und endet in der basalen 
und jiingsten Haarzelle. Damit kommt dem Haarstiel eine anscheinend 
langere Lebensdauer zu als den Endzellen. Der Absterbevorgang ist durch 
charakteristische Plasmabilder gekennzeichnet, die gleitende Ubergange zei- 
gen. Besonders deutlich treten die Nekrosestadien bei einer vergleichenden 
Untersuchung in Wasser und in einer hypertonischen Lésung hervor. 

Das lebende konvexe Plasmolyse zeigende Plasma geht am Beginn der 
Desorganisation in einen Zustand iiber, der bei der Untersuchung in Wasser 
mehr oder weniger deutlich eine Quellung des Plasmabelages erkennen Jaft. 
Diesem Stadium entspricht eine schwach konturierte Plasmolyse. Mit dem 
Fortschreiten der Quellung und dem Ausfallen von Niederschlagen im 
Plasma (Degenerationsgranula) kann im Plasmolytikum nur mehr eine der 
Kappenplasmolyse vergleichbare Form der osmotischen Kontraktion ge- 
funden werden. Im weiteren Verlauf der Nekrose tritt in beiden Medien 
nur mehr eine unregelmafige Langsabhebung des Protoplasten ein. Unter- 
sucht man Zellen mit noch fortgeschrittenerer Nekrose, so zeigt das Plasma 
keine Reaktion mehr, wahrend sich die Vakuole bei der Untersuchung in 
Wasser kontrahiert (Vakuolenkontraktion). Im Plasmolytikum kommt es 
zu einem Tonoplastenstadium. Das Protoplasma ist in diesem Stadium noch 
fliissig, wie die oft zu beobachtende BMB erkennen lafit. 

Der weitere Verlauf des Nekrosevorganges zeigt in beiden Untersuchungs- 
fliissigkeiten gleiche Bilder. Er wird eingeleitet durch die Vakuolisation des 
Protoplasmas. Darauf folgt der endgiiltige Zelltod: Reiffen des Plasma- 
schlauches und Fixierung des Plasmas. Das fixierte Plasma bildet zunachst 
noch ein mehr oder weniger zusammenhangendes Geriist und fallt dann 
zu kleinen kérnigen Resten zusammen. Es ist allseitig von ausgeflossenem 
Zellsaft umgeben, in dem noch BMB stattfinden kann. Der sichtbare Zell- 
inhalt wird danach immer geringer und auch die BMB im Zellsaft erlischt. 
Die endgiiltige Ausgestaltung der Zelle wird vorbereitet. 

Diese letzte Ausgestaltung tritt bei Phlomis fruticosa durch Luftfiillung 
ein. Bei Viburnum lantana verdicken sich die Membranen und in den 
schmalen Lumenrest tritt Luft. Dadurch ist ein stationarer Zustand er- 
reicht, in dem die Haare auf der Pflanze verbleiben, bis das Blatt der Zer- 
stérung anheimfallt. 
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Stomata fehlen den Blattflecken von Maranta leuconeura 


Von 





Brigitte Schittengruber 


Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der Universitat Graz 


Mit 2 Abbildungen 


(Eingelangt am 28. Februar 1953) 


Die Laubblatter von Maranta leuconeura haben auf der Lamina in sym- 
metrischer Anordnung zum Mittelnerv Flecken, die sich durch ihre Farbung 
Die Flecken sind in der 


von der iibrigen Flache unterscheiden (Abb. 1). 


Jugend des Blattes dunkel rétlichbraun, spater 
werden sie sattgriin, die iibrige Lamina da- 
gegen ist und bleibt bla® graugriin. Meist sind 
vier Flecken von verschiedener Ausdehnung 
auf der Oberseite jeder Blatthalfte vorhanden. 

Die Anatomie der bunten Marantaceen- 
Blatter ist schon untersucht worden, die Litera- 
tur dariiber haben Solereder und Meyer 
(1930) zusammengestellt, man vergleiche dar- 
iiber ferner speziell: Schlesinger (1895), 
Mobius (1918) und Loesener (1930). 

Uber das Vorkommen der Stomata auf den 
Marantaceen-Blattern liegen bereits Angaben 
vor: Spaltéffnungen sind an der Blattunterseite 
reichlich, an der Oberseite spiarlich. Dariiber, 
ob auch die Flecken der Blattoberseite Stomata 
besitzen, fanden wir nur die kurze Bemerkung, 
daf die Flecken von Calathea Massangeana 
stomatafrei sind (Mébius 1918). Médbius 
diirfte darunter die Varietat von Maranta 
leuconeura var. Massangeana verstanden ha- 
ben, die sich von der typischen Maranta leuco- 
neura durch kleinere Blatter und purpurrote 
Fairbung der Blattunterseite unterscheidet. 





Abb. 1. Junges Blatt von 
Maranta leuconeura mit dun- 
kelroten Flecken. 


Durch die Untersuchungen von Biinning und Sagromsky (1948) ist 
die Aufmerksamkeit erneut auf das Problem der Spaltéffnungsverteilung 


gelenkt worden. Es schien uns daher von Interesse, die Verteilung der 
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Stomata auf den bunien Blattern von Maranta leuconeura genauer zu unier- 
suchen. 


Die Pflanzen stammen aus den Gewichshiusern des Institutes fiir syste- 
matische Botanik der Universitat Graz. Herr Prof. Dr. F. Widder hat sie 
zur Untersuchung zur 
Verfiigung gestellt. 
Hiefiir sei bestens ge- 
dankt. 


Zunachst konnte die 
Angabe von Mébius 
(1918), da die Epi- 
dermis der rotbrau- 
nen, spater sattgriinen 
Flecke  spaltéffnungs- 
frei sind, auch fiir die 
Blatter von Maranta 
leuconeura_ vollkom- 
men bestitigt werden 
(Abb. 2). Dies ist um 
so auffallender, als die 
Zah| der Stomata an 
den angrenzenden 
graugriinen Blattare- 
alen nicht gering ist, sie 
betriigt durchschnitt- 
lich 29 pro Quadrat- 
millimeter. Abgesehen 
von dem Mangel an 
Spaltéffnungen unter- 
scheidet sich die Epi- 
dermis der roten Stel- 
len von der graugrii- 
nen durch folgende 


Merkmale: 


Die ,.rote Epider- 
mis ist in ihrer Ju- 
gend ausgezeichnet 
Abb. 2. Epidermis der Oberseite von Maranta leuco- durch den Besitz von 
neura. Grenze zwischen der stomatafreien Zone des Anthozyan. Wenn die 
roten Fleckes und der stomatafiihrenden graugriinen Blatter alter werden. 

Zone. so verschwindet die 

Rotfarbung. Es liegt 

hier ein typischer Fall vor fiir das Erléschen der anthozyan- 
bedingten Rotfarbung mit fortschreitender Entwicklung. Paech und 
Eberhardt (1952) haben diesen Vorgang, der sich an den Blattern verschie- 
dener Pflanzen einstellt, bei Vitis vinifera, Viburnum tomentosum, Hedera 
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helix u. a. studiert. Die genannten Autoren sind der Ansicht, daft dieser 
Farbwechsel durch einen enzymatischen Umbau des Anthozyans hervor- 
gerufen wird. Ich habe untersucht, ob die Epidermiszellen, die das Anthozyan 
.verloren” haben, etwa Anthoxanthin enthalten. Auf Zusatz von Ammoniak- 
wasser oder verdiinnter KOH tritt Gelbfarbung ein. Anthoxanthin ist also 
in diesen Epidermiszellen vorhanden. 

Morphologisch unterscheidet sich die ,,Flecken-Epidermis“ von der Epi- 
dermis der griinen Teile dadurch, dafi die AuRenwande der Zellen der erste- 
ren papillés sind, die der letzteren nicht. Die eventuelle Bedeutung dieses 
Unterschiedes fiir die Verteilung der Stomata wird spater zu erértern sein. 

Was die subepidermale Zellschicht betrifft. so geben Blattquerschnitte 
Aufschlu& dariiber. Sie lassen erkennen, daft die chloroplastenfreie Sub- 
epidermis unterhalb der .,roten” und der ,,farblosen“ Epidermis sich nichi 
unterscheidet. Auch das Chlorenchym unterhalb der roten Flecke weist keine 
Unterschiede auf gegeniiber dem der anderen Blatteile. Es fragt sich daher, 
warum die Blattflecken, nachdem sie mit zunehmendem Alter des Blattes den 
roten Farbstoff eingebii®t haben, ein viel dunkleres Griin zeigen als die 
angrenzenden Zonen. Vielleicht ist dies durch optische Verhaltnisse bedingt. 
die durch die Papillen der Epidermis gegeben sind. 

Die Epidermiszellen der roten Flecke unterscheiden sich nicht nur mor- 
phologisch von denen der griinen Teile, sondern auch zell physiologisch. 
Es wurde zuerst der osmotische Wert bei Grenzplasmolyse bestimmt. Die 
Feststellung der Grenzplasmolyse ist nicht ganz leicht, weil der protoplas- 
matische Wandbelag aufferst zart und daher schwer sichtbar isi. Vital- 
farbung der Zellen mit Neutralrot erleichtert das Erkennen der Grenz- 
plasmolyse. Die Vitalfarbung des Zellsaftes gelingt bei p, — 6,1. Als 
Plasmolytikum wurde Glukose verwendet. Es ergab sich, daB der osmotische 
Wert bei Grenzplasmolyse in den Epidermiszellen der roten Flecke stets 
etwas geringer war als der in den Oberhautzellen der iibrigen Blattstellen. 
Der Unterschied ist nicht grof, aber konstant, er betragt 0,04 mol. Glukose. 

Weiterhin wurde versucht, mittels der Deplasmolyse-Zeitmethode die 
Permeabilitat der Epidermiszellen fiir Harnstoff zu ermitteln oder doch 
wenigstens zu schatzen. 

Plasmolysiert wurde mit Harnstoff in einer Konzentration von 0,5 mol. 
In den roten Epidermiszellen ist die Plasmolyse in dieser Harnstofflésung 
nach etwa 60 Minuten zuriickgegangen, in den iibrigen Epidermiszellen be- 
trug die Deplasmolysezeit nur 40 Minuten. Quantitave Unterschiede fiir die 
Harnstoffpermeabilitat lassen sich an den Maranta-Epidermiszellen wegen 
ihrer unregelmaBigen Formen nicht ermitteln. Das eine scheint jedoch gewil: 
Die Harnstoffpermeabilitat der roten Epidermiszellen ist geringer als die 
der anderen. Es ist allerdings zu bedenken, daft ja die roten Epidermis- 
zellen in der Harnstofflésung infolge ihres geringeren osmotischen Wertes 
einen héheren Plasmolysegrad erreichen und daher auch die Deplasmolyse 
langere Zeit in Anspruch nimmt. 

Im allgemeinen grenzen die roten Blattareale unvermittelt an die farb- 
losen. Es fanden sich aber junge Blatter, bei denen die dunkelroten Flecke 
von einem schwiacher rot gefarbten Saum umgeben waren. Es war von be- 
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sonderem Interesse, ob die Epidermis auch dieser lichtroten Stellen frei von 
Spaltéffnungen ist oder ob sich hier etwa eine geringere Zahl von Stomata 
findet als an den farblosen Stellen, die lichtroten Partien also gewissermaften 
hinsichtlich des Vorkommens an Spaltéffnungen eine Ubergangszone dar- 
stellen. Die Epidermiszellen der lichtroten Sdume gleichen der Form nach 
ganz denen der farblosen Gebiete, sie enthalten jedoch Anthozyan, wenn 
auch in schwiicherer Konzentration. Es zeigte sich nun, da in den Uber- 
gangsarealen Stomata vorhanden sind. Wahrend die dunkelrote Epidermis 
iiberhaupt keine Stomata aufweist, die ungefarbte aber — wie erwahnt — 
29 pro Quadratmillimeter, finden sich auf der lichtroten Saumzone im Durch- 
schnitt 19 Spaltéffnungen je Quadratmillimeter. Hinsichtlich der Stomata- 
zahl nimm? also der ..SSaum“ tatsiachlich eine Mittelstellung zwischen der 
stomatafreien roten und der stomatareichen weifen Zone ein. 


An den lichtroten Ubergangszonen fallt auf, dafi zwar die gewohnlichen 
Epidermiszellen anthozyangefarbt sind, die SchlieR- und Nebenzellen aber 
nicht. Das Fehlen von Anthozyan in den Schliefizellen ist ja allerdings die 
Regel. Seltener kommt es im allgemeinen vor, daft, wie es hier der Fall ist, 
um die Zellen des Spaltéffnungsapparates noch ein Kranz von anthozyan- 
freien Zellen liegt, die ihrer Gestalt nach zu den gewohnlichen Oberhaut- 
zellen zu rechnen waren. 

SchlieBlich sei die Frage erértert, ob sich aus den dargelegten Beobachtun- 
gen Anhaltspunkte dafiir ergeben, warum an den dunkelroten Blattflecken 
die Stomata fehlen. Man wire zunachst geneigt, einen Zusammenhang zwi- 
schen dem Anthozyangehalt und dem Fehlen der Spaltéffnungen zu ver- 
muten, wobei beide Merkmale von gemeinsamen, noch unbekannten Fak- 
toren abhangen kénnten. Zugunsten dieser Annahme lieffe sich anfiihren, 
da der blaBrote anthozyanarmere Saum Spaltéffnungen aufweist, wenn 
auch in geringerer Zahl. Wie die Untersuchungen iiber den osmotischen Wert 
und die Harnstoffpermeabilitat ergeben haben, unterscheidet sich die 
Epidermis der roten und der graugriinen Blatteile allerdings nicht nur durch 
das Vorkommen und Fehlen des Anthozyans. Am meisten Wahrscheinlich- 
keit diirfte die Annahme haben, daf zwischen dem Fehlen der Stomata an 
den roten Flecken und der papillésen Ausbildung der dortigen Epidermis- 
zellen eine Relation besteht. Die Papillen sind ja als Trichome aufzufassen 
und die stomatafeindlichen Eigenschaften der Haare sind durch die Unter- 
suchungen von Biinning (1948) bekannt. In diesem Zusammenhang ist es 
beachtenswert, daft die Epidermiszellen des blaRroten Saumes nicht papillés 
sind. Stomata-Hemmstoffe, die von der papillésen Zone ausgehen, kénnten 
die Stomatazahl der blafroten Zone verringern. 


Zusammenfassung 


An den in der Jugend dunkel rotbraunen Blattflecken der Lamina des 
Laubblaties von Maranta leuconeura sind keine Stomata vorhanden, an den 
graugriinen Blatteilen relativ viele. Das Fehlen der Spaltéffnungen wird 
mit dem papillésen Charakter der Epidermiszellen dieser Blatistellen in 
Zusammenhang gebracht. Die Oberhautzellen der roten Flecke haben einen 
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etwas geringeren osmotischen Wert und eine niedrigere Permeabilitat fiir 
Harnstoff als die der graugriinen Blatipartien. An manchen jungen Blattern 
umgibt die dunkelroten Flecke ein lichiroter Saum. Die Epidermis dieses 
Saumes weist Stomata auf, allerdings in wesentlich geringerer Zahl als die 
Oberhaut der graugriinen Blattpartien. 
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Die Proplastiden in den jungen Blattern von 
Agapanthus umbellatus L’Hérit! 


Von 


Siegfried Strugger 


Aus dem Botanischen Institut der Westfalischen Wilhelms-Universitat Miinster 
Mit 25 Textabbildungen und 1 Tafel 


(Eingelangt am 10. Juli 1953) 


Die Chromatophoren, deren Gesamtheit in 
jeder Pflanze als das Chromatophorensystem 
zusammengefaft werden soll, fiihren ein sehr 
unabhangiges Leben; sie verhalten sich eher wie 
selbstaindige Organismen als wie die Glieder eines 
Organismus.* 





A. F. W. Schimper (18835). 


Seit den klassischen Untersuchungen von Schimper (1883, 1885) und 
von A. Meyer (i882, 1883) werden die Plastiden als Zellorganelle sui 
generis aufgefaftt. Nach dieser Konzeption sind die Plastiden befihigt, 
sich nur durch Teilung zu vermehren. Sie kénnen entgegen den Ansichten 
der Autoren vor Schimper und Meyer (H. v. Moh] 1855, Boehm 1856, 
Haberlandt 1877, Mikosch 1879) niemals de novo in der Zelle ent- 
stehen und bilden ein Kontinuum von Zellgeneration zu Zellgeneration. 

Diese Kontinuitiatslehre ist nicht unwidersprochen geblieben. Schon 
Mikosch (1885) und Belzung (1887, 1891) veréffentlichten Arbeiten, 
welche aber heute nur mehr historisches Interesse beanspruchen diirfen, 
nach denen Plastiden aus dem Protoplasma in Verbindung mit Starke- 
k6rnern neu entstehen kénnten. Andere Autoren, wie Schiller (1909) 
und Stauffacher (1910), stellten sogar die Behauptung auf, nach welcher 
sich die Plastiden aus dem Zellkern entwickeln sollten. Auch diese Auf- 
fassung beruht auf einem Irrtum, da die systrophische Kernlage der Pro- 
plastiden in embryonalen Zellen wohl diese Autoren zu einer solchen vor- 
eiligen Deutung veranla&t haben diirfte. 

Viel ernster ist im Zuge der historischen Betrachtung des Problems der 
Herkunft der Plastiden eine Richtung zu beurteilen, welche ihren Aus- 
gangspunkt in der Arbeit von Meves (1904) genommen hat. 


1 Otto Renner zum 70. Geburtstag. 
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Mit Hilfe besonderer Fixationsmethoden (,,Méthodes mitochondriales* 
der spateren franzésischen Autoren) konnte Meves (1904) in Meristem- 
zellen von Pflanzen die Existenz von Chondriosomen nachweisen, welche 
schon vorher als gleichartige Gebilde an tierischen Zellen bekannt geworden 
waren. Diese Identifikation fiihrt der genannte Autor auf Grund der ahn- 
lichen Fixierungsresistenz und Farbungseigenschaften sowie auf morpho- 
logischer Grundlage durch. Damit begann eine intensive Bearbeitung des 
Chondriosomenproblems an Pflanzenzellen, welche in zahlreichen Arbeiten 
bis zur Gegenwart anhalt. Lewitzky (1910, 1911.a, 1911b) ist der erste 
Forscher, welcher nach dem Erscheinen der Arbeiten von Meves sich erneut 
der Untersuchung pflanzlicher Chondriosomen zuwandte. Er konnte in den 
embryonalen Blattzellen von Helodeabliatichen nur Gebilde im Cytoplasma 
auffinden, welche in der Form, Gréfe und in ihrem Verhalten gegeniiber 
verschiedenen Fixierungsmitteln sich wie die tierischhen Chondriosomen ver- 
halten. Parallel zu den Fixationsuntersuchungen stellte er Vitalbeobach- 
tungen an und konnte dieselben Gebilde intra vitam feststellen. Im 
Zusammenhang mit dem Problem der Entwicklungsgeschichte der Chloro- 
plasten kommt er zur entscheidenden Annahme, daft sich die Chloroplasten 
der erwachsenen Helodeazellen aus den Chondriosomen der embryonalen 
Zellen entwickeln. Meves schlof sich 1916 und 1917 dieser Meinung an. 
Ebenso aéuferten sich Pensa (1910), Forenbacher (1911) und Alva- 
rado (1923). 

Durch Guilliermond (1911—1933) und seine Mitarbeiter ist die Chon- 
driosomentheorie der Plastidenentstehung im gréften Umfange bearbeitet 
worden (s. Literaturverzeichnis). Er begriindete die franzésische Schule der 
Chondriosomenforschung, deren Beobachtungen und Theorien im ,,Traité 
de Cytologie végétale* von Guilliermond,Mangenot und Plantefol 
(1933) ausfiihrlich niedergelegt wurden. Die Bemiihungen der franzésischen 
Schule stellen den gréRten Versuch dar, die von Schimper und Meyer 
ausgesprochene Individualitats- und Kontinuitatstheorie der Plastiden zu 
widerlegen und die Chondriosomentheorie zu beweisen. Rudolph (1912), 
Sapéhin (1913, 1915) und Noack (1921) vermochten sich der Chondrio- 
somentheorie der Entstehung der Plastiden nicht anzuschliefen und er- 
brachten erneut Beobachtungstatsachen, welche mehr fiir die Richtigkeit der 
Schimperschen Auffassung sprachen. 

Bei dieser Sachlage erscheint es zweckmafig, zunachst die klassische 
Auffassung von Schimper und Meyer kurz zu formulieren und die 
wichtigsten Tatsachen anzufiihren, welche dafiir sprechen. In diesem Zu- 
sammenhang soll die Formulierung der Anhanger der Chondriosomen- 
lehre an den entscheidenden Stellen erértert werden. 

Nach Schimper und Meyer sind die Plastiden in den embryonalen 
Zellen in stark reduzierter Form enthalten. Sie stellen aber auch dann noch 
ein besonderes Organellsystem dar, welches nicht mit den Chondriosomen 
(vgl. A. Meyer 1911, 1916, 1920, 1926) zu identifizieren ist. Daher empfiehlt 
es sich, im Sinne der klassischen Kontinuitatslehre die embryonale Phase 
der Plastiden (Randolph 1922 und Bowen 1928, 1929) als Proplastiden 
zu bezeichnen. Mit zunehmender Entwicklung und Differenzierung der 
Protoplasma, Bd, XLIII/1—2. 9 














122 S. Strugger 


jugendlichen Zellen erfahren die Proplastiden eine Metamorphose zu fer- 
tigen, also funktionstiichtigen Plastiden. Sie werden entweder Leuko- 
plasten, Chloroplasten oder Chromoplasten. Auch kompliziertere Metamor- 
phosenfolgen sind bereits beschrieben worden (Literatur bei Kiister 1935) 
und zeugen dafiir, wie sehr der Begriff ,,Metamorphose*” Schimpers 
sowohl im normalen als auch im pathologischen Entwicklungsgeschehen zu 
Recht besteht. 

Das Chondriom ist nach dieser Auffassung niemals mit dem Plastidom 
identisch. Es ist vielmehr ein System sui generis, iiber dessen Bedeutung 
und Ausbildung bislang noch wenig Aussagen gemacht werden konnten. 

Diese Kontinuitatslehre ist mit Sicherheit durch folgende Tatsachen zu 
stiitzen: 

1. Die Algen besitzen zum gréRten Teil Chromatophoren, welche offen- 
sichtlich von Generation zu Generation persistieren, sich nur durch Teilung 
vermehren und keine Entwicklungsmetamorphose durchmachen. Bei héhe- 
ren Algenformen, wie bei den Fucales, Sphacelariales, Laminariales und 
Florideen, verhalten sich die Plastiden ahnlich wie bei den héheren Pflan- 
zen. In den Scheitelzellen von Halopteris filicina konnten durch Olt- 
manns (1889) und Homes (1929) Proplastiden nachgewiesen werden, 
welche farblos sind und im Zuge der Segmententwicklung eine Metamor- 
phose zu funktionstiichtigen Phaeoplasten durchmachen. Offenbar geht mit 
dem Prinzip des Scheitelzellenwachstums schon bei den Algen der eni- 
wicklungsgeschichtlich bedeutende Schritt vor sich, namlich die Einschal- 
tung einer Embryonalphase der Plastiden und damit zwangslaufig verbun- 
den eine Entwicklungsmetamorphose derselben hinsichtlich ihrer Gestalt, 
GréRe, Struktur und physiologischhen Funktion. Ganz ahnlich verhalten 
sich auch die Characeen. Alle Beobachtungen an Algen stiitzen die Lehre 
von der Kontinuitat der Plastiden im Sinne der Schimper-Meyerschen 
Konzeption mit einem sehr eindeutigen Gewicht. 

2. Die Moose und Farne zeigen ebenfalls im Pflanzenreich eine Sonder- 
stellung. Durch Scherrers (1913, 1914) und Sapéhins (1911, 1913) 
Untersuchungen ist es hinlanglich erwiesen, daff die Plastiden der Moose 
persistieren und kontinuierlich von Zelle zu Zelle im Zuge der Entwick- 
lung verfolgt werden kénnen. Bei den Pteridophyten sind Selaginella und 
Isoétes (Ma 1928, 1930, Emberger 1920a, b, c, d, 1921, 1922a, b) so gut 
untersucht, daf auch hier alle Befunde die Theorie von der Kontinuitat 
der Plastiden eindeutig positiv belegen. Neuerdings untersuchte Kaja 
(1954) eine Reihe von. Moosen und konnte mit neuesten optischen Hilfs- 
mitteln die Individualitat und Kontinuitat der Moosplastiden vollig sicher- 
stellen. 

3. Bei den Bliitenpflanzen liegt zweifellos die fortgeschrittenste Stufe 
der Plastidenentwicklung vor uns. Der bei den héheren Algen mit Scheitel- 
zellen eingeschlagene Weg der Einschaltung einer besonders reduzierten 
Embryonalphase der Plastiden wird hier zum beherrschenden Prinzip. 

In den Meristemzellen der Bliitenpflanzen gibt es keine fertigen Pla- 
stiden. Ebenso wie der Kern charakteristische embryonale Eigenschaften 
besitzt, sind in den Meristemen auch die Plastiden hinsichtlich ihrer 
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Gestalt, Struktur und Funktion in einem embryonalen Zustand.. Sie sind 
so reduziert, daR sie in Gréfe und Gestalt ganz den Chondriosomen glei- 
chen kénnen. In diesem Punkt setzt die Unsicherheit der Beweisfiihrung 
fiir die Theorie von Meyer und Schimper ein. Kénnte es gelingen, den 
Nachweis zu fiihren, dafi die Proplastiden andere Eigenschaften besitzen 
als die ahnlichen Chondriosomen, so ware die Meyer-Schimpersche 
Lehre auch fiir die Bliitenpflanzen gefestigt. 

Dieser Nachweis ist aber bis heute nicht zwingend erbracht worden, 
und nur wegen dieser Frage wird die Lehre von der Kontinuitat der Pla- 
stiden in der Literatur immer wieder modifiziert oder angezweifelt. 

Aber auch bei den Bliitenpflanzen gibt es unabhangig vom Chondrio- 
somen-Proplastiden-Problem Tatsachen, welche fiir die Kontinuitatslehre 
sprechen. Die Plastiden der Bliitenpflanzen kénnen sich namlich nur durch 
Teilung vermehren, wodurch eine Parallele zu den klaren Befunden an 
Algen hergestellt ist. Ferner konnte durch die genetischen Arbeiten von 
Correns (1919, 1924, 1931) und Renner (1934) der Beweis erbracht wer- 
den, daff es einen Plastidenerbgang gibt. 

Auf Grund der iiberzeugenden Befunde, welche fiir die Lehre von 
Schimper und Meyer sprechen, haben auch die Anhianger der Chondrio- 
somentheorie einige Anpassungen vornehmen miissen (Guilliermond 
1933). Waihrend Guilliermond (1911—1920) in seinen ersten Arbeitsserien 
die Meinung vertritt, dal? aus jedem Chondriosom ein Plastid werden 
konne, kommen er (1920) und Dangeard (1918, 1919 a, b) spater zur Auf- 
fassung, da es zweierlei Chondriosomen gebe. Auch Emberger (1920), 
Mangenot (1920), Beauverie (1928), Zirkle (1929) vertraten einen 
ahnlichen Standpunkt. Einerseits wiirden in den embryonalen Zellen 
Chondriosomen existieren, welche sich nicht zu Plastiden entwickeln und 
unverandert in die Dauerzelle iibernommen werden, und andererseits gabe 
es solche Chondriosomen, welche zu Plastiden werden kénnen. Damit ist 
aber eine Annaherung an die Auffassung von Schimper und Meyer 
vollzogen. Wenn nach der Aalteren Auffassung Guilliermonds statt Pro- 
plastid der Ausdruck Chondriosom schlechthin zu setzen wire, so ist nach 
der neueren Auffassung Guilliermonds und seiner Schule insofern eine 
Anniherung an die klassische Theorie festzustellen, als man zur Annahme 
einer besonderen plastidogenen Chondriosomengruppe gezwungen ware. 
Die Metamorphosenlehre der Klassiker bleibt aber dabei véllig unberiihrt. 

Bei diesem Stande der Forschung war es an der Zeit, mit neuzeitlichen 
Mitteln und Erfahrungen das Problem der Proplastiden aufzugreifen. Dies 
erscheint um so notwendiger, als unsere Kenntnisse iiber die Struktur des 
fertig entwickelten Chloroplasien innerhalb der letzten 20 Jahre durch 
die Arbeiten von Heitz (1932, 1936, 1937), Doutreligne (1935), Menke 
(1938 a, b, c, 1939, 1940 a, b), Geitler (1937), Frey-Wyssling (1938a, b), 
Frey-Wyssling u. Wuhrmann (1947), Frey-Wyssiing u. Mihle- 
thaler (1949) und Strugger (1936, 1947, 1950, 1951) eine bedeutende Ver- 
tiefung erfuhren. Im Gegensatz dazu ist iiber die embryonale Phase der 
Chloroplasten sehr wenig bekannt. Es liegen kaum neuere Erfahrungen 
dariiber vor, und von einer Kenntnis der Entwicklungsgeschichte der Pla- 
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stiden kann in der gegenwartigen botanischen Wissenschaft noch keine 
Rede sein. 

Die vorliegende Arbeit soll sich zunachst nur mit den Proplastiden 
in den jungen Blattern von Agapanthus umbellatus befassen. Fiir diese 
schwierigen Untersuchungen eigneten sich die Liliifloren besonders gut. 
Parallel dazu ist auch den Chondriosomen eine verstirkte Aufmerksam- 
keit geschenkt worden. 

Die hier niedergelegten Untersuchungen sollen die methodischen und 
sachlichen Grundlagen fiir eine weitere Bearbeitung der Entwicklungs- 
geschichte der Plastiden bei Anthophyten liefern. 


I. Beobachtung an lebenden Zellen 


Um das Problem der Proplastiden zu bearbeiten, war es zuniachst not- 
wendig, von Lebenduntersuchungen auszugehen. Schon im Hinblick auf die 
kritische Bewertung der Fixierresultate war die Kenntnis der Verhaltnisse 
in der lebenden Zelle von grofer Bedeutung. 

Die Technik dieser Untersuchungen bestand darin, daft junges, sorgfiltig isolier- 
tes Blattmaterial aus dem Trieb von Agapanthus umbellatus im Monat August, 
also zu einer sehr giinstigen Jahreszeit, gewonnen wurde. Es wurden mit einem 
sehr guten Rasiermesser mit méglichst schonender Schneidetechnik von der Blatt- 
oberseite oder Blattunterseite jugendlicher Blatter an den ausgewahlten Regionen 
Flachenschnitte angefertigt. Diese wurden mit der Schnittflache nach oben sofort 
in eine 0,05 mol. Traubenzuckerlésung, hergestellt mit Leitungswasser, auf dem 
Objekttrager eingelegt und mit einem extra diinnen Deckglas unter . Vermeidung 
eines schidigenden Adhiasionsdruckes bedeckt. In einem kleinen Rezipienten (vgl. 
Strugger 1949) wurde die Interzellularenluft mit Hilfe einer angeschlossenen 
Wasserstrahlluftpumpe durch das Medium ersetzt. Das Priaparat ist dann fiir die 
Untersuchung vorbereitet. 

Die mikroskopische Untersuchung erfolgte mit dem grofen binokularen For- 
schungsmikroskop von Leitz unter Benutzung der Immersionsobjektive 100fach 
1/12 n. A. 1,3 und dem Fluoritimmersionssystem 114fach 1/16 n. A. 1,32. Als Licht- 
quelle bewiahrte sich eine sehr lichtstarke Niedervoltmikroskopierleuchte von 
Winkel-Zeiss bestens. Je nach Bedarf wurden Farbfilter oder Milchglas- 
scheiben eingeschaltet. Die Mikroskopierarbeit erfolgte im véllig verdunkelten 
Arbeitsraum. 


Die Ergebnisse sind in der folgenden Darstellung entwicklungsgeschicht- 
lich nach dem Alter der untersuchten Blatter geordnet und umfassen die 
embryonalen Proplastiden bis zum ersten Ergriinungsstadium in der 
Streckungszone. 

Sehr junges, % cm langes, meifes Blatt 


Die Mesophylizellen solcher Blatter sind noch postmeristematisch. Ihre 
Lange betragt durchschnittlich 20 bis 30 u. Die Suche nach den Proplastiden 
ist durch den Starkereichtum derselben wesentlich erleichtert. Die Zellen 
enthalten namlich sehr viele Starkekérner von wechselnder Gréfe (0,7 bis 
6 u), welche Stoffreserven fiir das zukiinftige Differenzierungs- und Strek- 
kungswachstum der Mesophylizellen darstellen. Mit Hilfe der Jodreaktion 
laRt sich die Starkenatur dieser Korner leicht belegen. Eine nahere Be- 
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trachtung der Schnitte mit der Olimmersion gestattet es, dié .durch die 
Schneidetechnik geschadigten Zellen von den noch lebenden auseinanderzu- 
halten. 

Solche Zellen, in denen das Cytoplasma nicht mehr strémt und in denen 
der Zellkern grob koaguliert oder gar pyknotisch verandert ist, waren 
immer stark geschaidigt. Auch die Starkekérner in den geschadigten Zellen 
waren aus ihrem protoplasmatischen Zusammenhang befreit und zitterten 
in reger Brownscher Molekularbewegung. Im Gegensatz dazu waren in 
Zellen, in denen eine Cytoplasmastrémung sichtbar war, die Kerne schwach 
lichtbrechend und regelmaftig granuliert. Auch die Starkekérner bewegten 
sich in den lebenden ungeschadigten Zellen niemals in Brownscher Moleku- 
larbewegung. Die Cytoplasmakonfiguration in diesen Zellen war normal, 
und das Ausbleiben der Brownschen Molekularbewegung der Starkekérner 
erklart sich durch die Erhaltung des Proplastidenstromas, welches die 
Starkekérner umsdhlieft. 

Auf Grund dieser Symptome ist es méglich, einwandfrei lebende Zellen 
auf ihren Bestand an Proplastiden mikroskopisch zu analysieren. Da die 
Stirke nur im Stroma eines Proplastids ent- 


stehen kann, wird durch die Starkekérner die 

Lage der Proplastiden angezeigt. Meist liegen 

die Korner recht charakteristisch. Entweder ist B 
@ 


ein grofes Stairkekorn allein liegend zu beob- 
achten, oder es ist eine Gruppe von zwei oder 
vielen Starkekérnern in Form von Aggregaten 
vereinigt. Aus dieser Beobachtung kann der jungen, etwa %cm langen 
Schluf gezogen werden, daft die Proplastiden  Bjatt von Agapanthus um- 
in den embryonalen Zellen von Agapanthus  bellatus. In a enthalt das 
entweder nur eines oder auch mehrere Starke- Stroma ein groftes Stirke- 


Abb. 1. Amzyloplastische 
Proplastiden aus einem sehr 


k6rner in ihrem Stroma fiihren. korn. In b sind drei Starke- 
Die Beobachtung des Stromas in vivo st6Rt auf kérner vom Stroma um- 
erhebliche Schwierigkeiten. Sind die Starkek6r- schlossen. 


ner sehr groft, so ist das Stromaplasma so diinn 
ausgespannt, da eine objektive Feststellung seiner Existenz in vivo meist 
nicht méglich ist. Giinstigere Resultate lieferte dagegen eine sorgfaltige 
mikroskopische Analyse derjenigen Proplastiden, welche entweder nur ein 
kleines Starkekorn oder zwei oder drei kleinere Starkekérner fiihren 
(Abb. 1 a). Deutlich ist ein Proplastidenstroma zu erkennen, welches das 
Starkekorn véllig umgibt und an einer Seite einen kompakten, pseudo- 
podienahnlichen Fortsatz bildet. Es ist optisch vollkommen homogen, farb- 
los und unterscheidet sich in seiner Lichtbrechung deutlich vom Cyto- 
plasma. In Abb. 1 b ist ein Proplastid dargestellt, welches ein gréferes und 
zwei kleinere Starkekérner umschlieRt. Auch hier ist die Existenz des Pro- 
plastidenstromas in vivo deutlich zu erkennen. Die gemessenen gréften 
Langen dieser Gebilde seien in einigen Zahlen niedergelegt: 5,4; 2,3; 1,5; 1,9 u. 
Aus diesen Befunden ‘geht hervor, daf die Proplastiden in den em- 
bryonalen Mesophyllzellen von Agapanthusblattern keine feste charakte- 
ristische Form und konstante Gréfe besitzen. Einerseits ist das Stroma 
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amodboid veranderlich gestaltet, und andererseits treten durch den ver- 
schiedenen Grad der Starkespeicherung wechselnde Zwangsformen in Er- 
scheinung. Die cytologische Individualitat steht aber aufer Zweifel. 


In den embryonalen Mesophylizellen sind die Proplastiden vornehmlich 
in den Dienst der Reservestirkespeicherung gestellt. Sie haben also den 
Charakter von Amyloplasten, weshalb auch Schimper (1885) sie als 
Leukoplasten bezeichnet hat. Es scheint aber zweckmaftig zu sein, diese 
Leukoplastenfunktion, welche nur voriibergehender Natur ist, nicht als 
Richtlinie fiir die Nomenklatur zu wahlen. In Ubereinstimmung mit dem 
Vorgehen Randolph's (1922) und Bowen’s (1928, 1929 a, b) ist es besser, 
vom entwicklungsgeschichtlichen Standpunkt aus diese Organelle als Pro- 
plastiden zu bezeichnen, da es auRer Zweifel ist, da aus ihnen spiater die 
Chloroplasten entstehen. 


Im Hinblick auf die Chondriosomentheorie war es wichtig, auch die 
Chondriosomen am selben Objekt in vivo zu untersuchen. Die Beobach- 
tungen waren sehr schwierig. Infolge der Kleinheit der Zellen und ihrer 
starken Uberfiillung mit den lichtbrechenden Starkekérnern waren die 
optischen Verhaltnisse so ungiinstig, da} eine Beobachtung der Chondrio- 
somen in vivo meistens unmdglich schien. An besonders giinstigen Stellen 
jedoch gelang es mir. kleine ovale Stabchen und kugelférmige Gebilde von 
einer Gréfenordnung um 1 yu in lebenden Zellen im Cytoplasma zu beob- 
achten, welche sowohl in ihrer Gréfe als auch in ihrer Form sich deutlich 
von den starkefiihrenden Proplastiden unterschieden. Sie fiihren keine 
Starke und sind in der Ausbildung ihrer Umrifformen konstanter als die 
stark veranderlichen Proplastiden. Am fixierten Material war es wesent- 
lich leichter, an Hand von Mikrotomschnitten die Existenz des Chondrioms 
in jiingsten Zellen zu belegen (vgl. S. 150). 


Untersuchungen an 1cm langen Blattern 


Ein solches Blatt ist véllig weiff und zeigt schon auferlich einen wenig 
differenzierten Charakter. Flachenschnitte wurden in 0,1 bis 0,05 mol. 
Glukoselésung eingelegt und sorgfaltigst mikroskopiert. Die Zellen des 
Mesophylls sind noch sehr klein (20 bis 40 ~) und haben noch keine starke 
Streckung erfahren, nur die Prokambiumstrange sind klar prosenchyma- 
tisch ausgebildet. 


Neben den groffen meristematischen Kernen sind die reichlich vorhan- 
denen Starkekérner die auffallendsten Inhaltskérper. Sie liegen entweder 
als groffe Korner einzeln oder, wenn sie klein sind, erscheinen sie zu 
charakteristischen Gruppen zusammengefaft. Die nahere Untersuchung 
dieser Zellen ergab dieselben Verhaltnisse wie in jiingerem Material. Auch 
hier fiihren die Proplastiden Starkekérner in wechselnder Zahl und GréRe. 
Deutlich ist das die Starke umhiillende Plastidenstroma an besonders giin- 
stigen Proplastiden zu beobachten. 


In diesen Blattschnitten konnte ich eine Reihe intakter Mesophylizellen 
finden, welche gerade Teilungsstadien erkennen liefen. Im Hinblick auf 
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das Verhalten der Proplastiden war die Anaphase besonders lehrreich. Wie 
die Abb. 2 zeigt, vertzilen sich die Proplastiden in der Anaphase streng polar, 
so da sie in Gruppen in den Cytoplasma-Ansammlungen an den Spindel- 


polen liegen. Durch diesen Mechanis- 
mus (vgl. Marquette 1907) ist eine 
gleichmaftige Versorgung der Tochter- 
zellen mit Proplastiden gewahrleistet. 
In prophasischen Zellen ist eine po- 
lare Lage der Proplastiden noch nicht 
feststellbar. Sie tritt erst ein, wenn 
im Zusammenhange mit der Ausbil- 
dung der Spindel die Metaphase be- 
ginnt. Die Vitalitat der beobachteten 
Erscheinungen konnte eindeutig durch 
die Feststellung des Weiterlaufens der 
Kern- und_ Zellteilung bewiesen 
werden. 

An Flachenschnitten in 0,05 mol. 
Glukoselésung wurde der Versuch 
unternomen, neben den Proplastiden 
die Chondriosomen zu _beobachten. 
Die optischen Verhaltnisse waren an 
einigen lebenden Zellen so giinstig, 
da die Existenz der Chondriosomen 
in vivo unter Beweis gestellt werden 
konnte. Bei Beobachtung im griinen 
Licht heben sich die Chondriosomen 











Abb. 2. Lebende Zelle aus dem Meso- 
phyll eines 1cm langen Blattes in 
Teilung. Die Proplastiden sind an 
beiden Zellpolen wahrend der Ana- 
phase relativ gleichmafig verteilt. 


als graue Gebilde vom Cytoplasma ab. Sie sind kugelférmig, oval, hantel- 
formig oder als kleine Stabchen ausgebildet. [hre Breite schwankt zwischen 0,3 
bis 0,5 u, ihre Linge zwischen 0,7 bis 1,2 u. Abb.3 stellt einige Formen dar. 


i ae ee 


Abb. 3. Chondriosomen aus den Mesophyll- 

zellen eines icm langen Blattes. Lebend- 

beobachtung. Die Chondriosomen fiihren 
niemals Stirke. 


Es besteht kein Zweifel, dal 
die starkefiihrenden Proplastiden 
sowohl in ihrer systrophischen 
Lage um den Zellkern als auch 
in bezug auf ihre Gréfe und 
Form sich gegeniiber den Chon- 
driosomen grundverschieden ver- 
halten. Die Chondriosomen sind 
im Cytoplasma recht gleichmafig 
verteilt. 


Untersuchungen an 3cm langen, noch rein weifen Blattern 


Da Blatter von dieser Linge schon eine zonale Gliederung zeigen, 
wurde sowohl die Basis als auch die mittlere Blattregion einer Vital- 
analyse unterzogen. Die Basalregion enthalt Proplastiden mit reichlichen 


und grofen Starkekérnern. Diese Region verhalt sich in allen Einzelheiten 
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so wie das vorhin beschriebene jiingere Blattmaterial. Auch in der mitt- 
leren Blattregion ist die Ausbildung der Starkekérner noch bedeutend. Im 
allgemeinen war, wenn die Stirkekérner nicht zu grof sind, das Vorhan- 


Abb. 4. lm Le- 
ben beobachte- 
tes Proplastid 
in einer Meso- 
phylizelle eines 
53cm langen, 
noch nicht er- 
griinten Blat- 
tes. Das grofe 
Starkekorn ist 
vom Stroma 
umgeben. An 
einer Seite ein 
amdéboider, 
pseudopodien- 
ahnlicher 
Stromafortsatz. 


erschien, 


wurde ein 


densein eines umhiillenden Stromas in diesen Zellen gut 
zu sehen. Hiaufig ist ein oft langerer pseudopodienahnlicher 
Stromafortsatz an einer Seite ausgebildet (vgl. Abb. 4). 

Von 3 bis 3cm langen Blattern wurden aus der mitt- 
leren Region Flachenschnitte in einer 0,05 mol. Lésung 
von Glukose unter den optisch besten Bedingungen mikro- 
skopiert, um auch die Chondriosomen in vivo zu beob- 
achten. Im Plasma der lebenden Mesophyllzellen sind 
zahlreiche Chondriosomen oft recht gleichmafig oder insel- 
artig verteilt im Wandbelag zu sehen. Die Proplastiden 
neigen dagegen mehr zur systrophischen Lage um den 
Kern. Die Chondriosomen sind oval oder stibchenférmig. 
Ketten von kokkenartigen Gebilden sind zu sehen (vgl. 
Abb. 5). Sie erscheinen homogen und brechen das Licht 
etwas starker als das Cytoplasma. Ihre Dimensionen sind 
im Durchschnitt 0,3 bis 1,2 w. 

Auch diese Untersuchungen ergaben keine morphologi- 
sche Beziehung der Chondriosomen zu den starkefiihren- 
den Proplastiden. 


Untersuchungen an 27cm langen Blattern 


Von einem 7cm langen Blatt, dessen oberes Drittel 
schon blaft ergriint war und dessen unterer Teil rein weit 
Flachenschnitt aus dem mittleren Teil der noch 


weiften Region von der Oberseite angefertigt und in Leitungswasser mit der 
Schnittflache nach oben liegend 


infiltriert und untersucht. 


Die Zellstreckung ist in die- 











sem Material schon im Gange. 
Grofe zentrale Zellsaftraume sind 
ausgebildet und eine Teilungs- 
tatigkeit im Mesophyll ist nicht 
mehr zu beobachten. Nicht nur 
die Zellen haben ihren post- 
embryonalen Habitus eingebiift, 
auch die Proplastiden sind gegen- 


iiber den embryonalen Zellen 
der friiher untersuchten Blatter 
grundsiatzlich verandert. Die 


allermeisten Proplastiden haben 


G yg \ 


Abb. 5. Im Leben beobachtete Chondrio- 
somen aus den Mesophylizellen eines 3 cm 
langen, noch nicht ergriinten Blattes. 


ihre Starkekérner verloren. Nur ver- 


einzelt treten noch starkefiihrende Proplastiden in Erscheinung. Ledig- 
lich das Stroma ist sichtbar, so daf die starkefreien Proplastiden mit Sicher- 


heit im peripheren Plasma oft zu 


Gruppen vereint liegend zu beobachten 
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sind. Sie erscheinen bei giinstiger Blendeneinstellung als homogene, etwas 
dunkle Gebilde im helleren Cytoplasma. Sgwohl ihre Gréfe als auch ihre 


ST 
Jor 
Abb. 6. Aus lebenden Mesophylizellen herausgezeichnete Proplastiden eines etwa 


7cem langen Blattes (oberes Drittel). Die Proplastiden sind zum gréften Teil 
starkefrei, nur gelegentlich sind einzelne Starkekérner (St) eingeschlossen. 


Gestalt sind sehr wechselnd. Sie erreichen jedoch niemals die Kleinheit 

der parallel sichtbaren Chondriosomena. In Abb. 6 sind einige Proplastiden, 

welche den beobachteten Formenkreis umfassen, her- 

ausgezeichnet. In Abb. 7 sind parallel dazu Chondrio- 0 

somen aus denselben Zellen dargestellt. Wahrend die a O fa 

Chondriosomen in ihrer Form relativ starr sind, zeigen Q SD 

im Gegensatz dazu die Proplastiden einen standig in y 

Minutenzeitraumen ablaufenden améboiden Wechsel : 

ihrer Form. Fiihren einzelne Proplastiden noch Pe 3 

Starke, so ist ihr Stroma als Hiille um das Stirkekorn P 

f . : ; oi: ue al Abb. 7. Im lebenden 

sichtbar und an einer Seite meist pseudopodienihnlich Zaticad Vadeniia- 

ausgezogen und ebenfalls einem améboiden Form- >. ianete Chondrio- 

wechsel unterworfen. somen aus dem Me- 
Die Anderungen der Umrififormen der Proplasti- sophyll eines etwa 

den gehen sehr schnell vor sich. Innerhalb von 5 bis 7cm langen Blattes 

10 Sekunden kénnen Vorwélbungen, Abrundungen, (oberes Drittel). 

Kantigwerden und In-die-Lange-Ziehen eintreten, so 

da es recht schwer ist, diese Formanderungen niederzulegen. 


Abb. 8 gibt eine Reihe, in annahernd Halbminutenabstanden gezeichnet, 
wieder. Dieser Formwechsel deutet klar darauf hin, daf das Stroma recht 


(> Cs Gace 


nath 7 Min. nath 1¥2Min. nach 2 Min. nach 272 Min. nach 3 Min. nach 4 Min. 


Abb. 8. Die Amdéboidie eines lebend beobachteten Proplastids aus einer Mesophyll- 
zelle eines etwa 7cm langen, noch nicht ergriinten Blattes (oberes Drittel). 
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fliissig sein muf und noch keine feste Struktur wie beim fertigen Chloro- 
plasten besitzt. I 

Neben diesen Formanderungen ist auch im klaren Zusammenhang mit 

der Cytoplasmastrémung ein standiger Ortswechsel der Proplastiden zu 

beobachten. Wenn der Ortswechsel als passive Erscheinung aufgefaft wer- 

den kann, so ist mein Eindruck beim Formwechsel eher dafiir sprechend, 

daf neben dem formenden Einflu@ der Cytoplasmastrémung auch noch 
aktive, amébenartige Formanderungen des Stromaplasmas beteiligt sind. 

Zusammenfassend kann gesagt werden: Die Proplastiden in den Zellen 

der Streckungszone haben ihren embryonalen Charakter verloren. Die 

Reservestiirkemassen werden im Zuge der beginnenden Differenzierung zu- 

nachst abgebaut. Das farblose Stroma wird dadurch als kompaktes Gebilde 

sichtbar. Es erscheint in vivo véllig homogen und zeigt einen amébenahn- 

lichen, standigen Formwechsel. Sowohl 

0 der GréBe nach als auch in bezug 

re) auf die Formeigentiimlichkeiten sind 

die Plastiden von den Chondriosomen 

F > grundverschieden. Eine Verwechslung 

von Proplastiden und Chondriosomen 

ist in vivo auch an diesem Zellmaterial 


DY 0 
C nicht méglich. 


O 
O Untersuchungen an 10 bis 30 cm langen 


Blattern 
Abb. 9. Lebend beobachtete Gruppe 


von Proplastiden und Chondrio- Diese Blatter sind bereits sehr deut- 

somen aus einer Mesophyllzelle eines _ lich zoniert. Das obere Drittel ist kraf- 

10cm langen Biattes (basale Zone). tig ergriint. Basalwiarts folgt eine bla} 

Der Unterschied zwischen Proplasti- gelbgriine, dann eine gelbe Zone, 

den und Chondriosomen ist eindeutig. welche schlieBlich in die basale weife 
Blattpartie iibergeht. 

Um die Proplastiden unmittelbar vor ihrer Metamorphose zu Chloro- 
plasten zu studieren, wurden Flachenschnitte von der weifen Zone bis zur 
gelben Zone beobachtet.. Dann wurden auch aus der blakgriinen Zone 
Schnitte untersucht, um festzustellen, ob die auftretenden Pigmente eine 
bestimmte Lokalisation erkennen lassen. Als Medium fiir diese Unter- 
suchungen eignete sich reines Leitungswasser besser als. Zucker- 
lésungen. 

Die Analyse an Flachenschnitten aus der weiffen basalen Blattzone er- 
gab folgende Resultate: 

Im Plasmawandbelag sind nunmehr relativ leicht die vollig starkefreien 
Proplastiden zu beobachten. Sie liegen haufig in Gruppen oder paarweise. 
Abb. 9 gibt eine solche Stelle wieder. Die Form der Proplastiden ist wech- 
selnd. Rundliche, ovale, bisquitférmige Gestalten sind hiufig. Neben den 
Proplastiden sind die Chondriosomen im Cytoplasma recht gleichmafig 
verteilt. Sie sind immer kleiner als die Proplastiden und erscheinen als 


kleine Kugeln, Stabchen oder Hanteln. 
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Wahrend die Form der Proplastiden in vivo einem ‘ standigen 
amdboiden Wechsel unterworfen ist, konnte an den Chondriosomen 
ein derartiger Formwechsel in kiirzeren Zeitabstinden niemals beob- 
achtet werden. 


Das _ wichtigste Unterscheidungsmerkmal ist aber der bedeutende 
GréfRenunterschied zwischen den Proplastiden und Chondriosomen. Tab. 1 


gibt einige Zahlenwerte, welche am lebenden Material gewonnen 
wurden. 


Tab. 1. 18 cm langes Blatt von Agapanthus umbellatus. Mes- 
sungen an Mesophyllzellen der weifen Basalzone. 
Angaben in wu. 











2h Proplastiden Chondriosomen 
Grdfte Linge | GréSte Breite | Gréfte Linge | Gréfte Breite 

2,6 | 1,4 0,6 | 0,6 

3,2 1,2 14 | 0,5 

2,0 1,6 0,8 0,6 

2,8 2,0 1,2 0,6 

4,0 24 1,6 0,6 

1,4 1,4 1,6 0,6 

5,2 1,6 1,6 0,8 








Die Proplastiden erscheinen in vivo véllig strukturlos. Sie unterschei- 
den sich lediglich durch eine andere Lichtbrechung vom Cytoplasma. Be- 
merkenswert ist die Beobachtung, daf in geschadigten Zellen die Pro- 
plastiden langsam verquellen. Dann konnten in jedem Fall im 
Proplastid ein oder zwei scheibchenférmige Einschliisse beobachtet 
werden. 


Die Chondriosomen dagegen blieben auch in geschadigten Zellen struk- 
turlos. Sie runden sich wahrend der Quellung ab und lésen sich form- 


lich auf. 


Die Priifung von Schnitten aus der blafgriinen Zone, in der die Er- 
griinung eben beginnt, ergab sehr aufschlufreiche Bilder. Auch hier war 
reines Leitungswasser das beste Untersuchungsmedium. Die Proplastiden 
sind in ihrer Form und Gréfe gegeniiber denen in der weil-gelben Zone 
nicht verandert. Auch die Amdboidie ist sehr stark ausgepragt. Die Pig- 
mente sind nicht homogen im Stroma verteilt, sondern in kleinen scheib- 
chenférmigen Strukturelementen lokalisiert, welche meist in Ein- oder 
Zweizahl in jedem Proplastid durch die Pigmentierung deutlich sichtbar 
werden. Sehr haufig sind zwei eng parallel gelagerte griine Scheibchen 
sichtbar. Seltener ist die Zahl der Scheibchen 3 oder mehr. In Abb. 10 ist 
eine Gruppe von ergriinenden Proplastiden nach dem Lebendpraparat 
herausgezeichnet. Das Stroma ist véllig homogen, enthalt aber bei einzel- 
nen Proplastiden Vakuolen, deren Umrifi sich im Zuge der améboiden 
Formanderung standig verandert. 
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Die Chondriosomen, von denen zwei in Abb. 10 vergleichsweise einge- 
zeichnet sind, erscheinen unverandert. Sie lassen weder eine Améboidie noch 
einen Einschluf erkennen. 

Zur Sicherung dieser Befunde wurden lebende, soeben ergriinende Pro- 
plastiden mit dem grofen Fluoreszenzmikroskop von Zeiff mit bester 
Immersionsoptik auf die Chlorophyllverteilung hin untersucht. Das Er- 
gebnis war eindeutig. Nur die scheibchenférmigen Einschliisse 
lieBen eine rote Chlorophyllfluoreszenz erkennen. Das 
Stroma der Proplasti- 
den sowie die Chon- 
driosomen sind chloro- 


phyllfrei. 
Es besteht sonach 
kein Zweifel, da die 


hier als Proplastiden 
gedeuteten Gebilde 
beim Ergriinen zur 


op) 

(7 {) Chlorophyllbildung 
&) stellen und nichts mit 
der Chloroplastenent- 
stehung zu tun haben. 
In den Proplastiden ist 
Abb. 10. Eine Gruppe ergriinender Proplastiden, i vivo nach der Ausbil- 
im lebenden Zustand gezeichnet. 18cm langes dung der Pigmente das Vor- 
Blatt (blafgriine Zone). Im homogenen amé- handensein’ sehr kleiner 
boiden Stroma sind regelmafig pigmentierte scheibchenférmiger Struk- 
Granascheibchen zu beobadhten. Vereinzelt fiihrt turelemente nachzuweisen, 
das Stroma eine stark veranderliche Vakuole (V). welche den Ort der Pigment- 
anreicherung darstellen. Im 
Vergleich zum fertigen Chloroplasten kénnen diese Scheibchen unbedenklich 
als Grana bezeichnet werden. Da sie hier in Ein- oder Zweizahl auftreten, 

sollen diese Grana ,,primaére Grana“ genannt werden. 

Die Aufgabe der nun folgenden Untersuchungen besteht darin, die 
Frage zu priifen, ob auch im nicht ergriinten Zustand in jungen Blatt- 


geweben die Proplastiden regelmaftig primaire, noch nicht pigmentierte 
Grana fiihren. 


Untersuchungen mit Hilfe der Vitalfarbung mit Rhodamin B 


In den Zellen etiolierter Blatter von Helodea konnte ich (1936a, b) die 
Plastiden mit Rhodamin B vital farben. Es zeigte sich, daf jedes etiolierte 
Plastid aus einem améboiden Stroma und einem mit RhodaminB elektiv 
farbbaren primaren Granum besteht. Diese Vitalfarbung gelang am besten 
an mdglichst ausgewachsenen Zellen. In junge Helodeablatter vermag das 


befahigt sind. Es ist 
fernerhin evident, da 
die Chondriosomen ein 
(>) besonderes System dar- 
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Rhodamin B kaum einzudringen. Daher war es bei den Untersuchungen 
an Agapanthus ratsam, die weiffe Basis dlterer Blatter zu den Vital- 
farbungsuntersuchungen heranzuziehen. 

Ein etwa 37cm langes Blatt wurde aus dem Trieb vorsichtig heraus- 
prapariert. Von der noch weiften Basis des Blattes dicht an der Ergriinungs- 
zone wurden von der Blattunterseite Flachenschnitte angefertigt, in einer 
Rhodamin-B-Lésung in Leitungswasser, welche 0,15 Mol Rohrzucker ent- 
hielt, mit Hilfe der Vakuuminfiltrationsmethode infiltriert und in einem 
Schalchen 10 bis 30 Minuten in der Farblésung belassen. 

Die mikroskopische Analyse erfolgte an Praparaten, welche in dieser 
Farblésung auf dem Objekttrager lagen. Es wurde ein Griinfilter vor der 
Beleuchtungseinrichtung angebracht, um elektiv rotgefarbte Gebilde in 
optimalem Kontrast beobachten zu kénnen. Die Flachenschnitte wurden 
von der Schnittflache aus beobachtet. Dabei sind die oberflachlichen Meso- 
phylizellen getétet oder weitgehend geschadigt. Erst in den tiefer gelegenen 
Zellschichten sind intakte Zellen mit normalen Kernen, Proplastiden, 
Chondriosomen und normaler Cytoplasmastrémung anzutreffen. Diese 
Zellen wurden nach 10 bis 30 Minuten langer Farbezeit sorgfaltig mit bester 
Objektivoptik beobachtet. Die Proplastiden sind améboid geformte, etwas 
stirker lichtbrechende Gebilde, welche sowohl durch ihre Gréfe als auch 
durch ihre Form sich klar von den stabchenférmigen oder ovalen bis runden 
kleinen Chondriosomen unterscheiden. Das Stroma andert in lebenden 
Zellen dauernd seine Form, was fiir die Chondriosomen nicht zutrifft. 

Die Vitalfarbung mit RhodaminB ergibt bei solchen, sicher im vitalen 
Zustand beobachteten Proplastiden folgendes Resultat: 

Das Stroma scheint sich nicht anzufarben. Es ist héchstens eine leichte 
diffuse Vertiefung des Grautones im griinen Licht wahrnehmbar, was auf 
eine diffuse Verteilung geringer Lipoidmengen hinweist (vgl. die Aus- 
fiihrungen von Frey-Wyssling und Miihlethaler 1949). Sehr regel- 
mafig ist in Zellen, welche den Farbstoff gut aufgenommen haben, ein mit 
Rhodamin B starker und elektiv farbbarer Einschlu&k6rper im Stroma der 
Proplastiden zu sehen, welcher sich recht gut als sehr kleines, etwa 0,5 u 
grofes Gebilde vom helleren Stroma schwarzgrau abhebt. Die Gestalt die- 
ses Einschlusses ist die eines kleinen Scheibchens. Von der Flache gesehen 
erscheint es rund, von der Seite strichférmig. Abb. 11 gibt einige heraus- 
gezeichnete Proplastiden wieder. Auffallend ist die Regelmafigkeit, mit 
der diese farbbaren Gebilde in der Einzahl in den Proplastiden anzutreffen 
sind. In manchen Zellen treten relativ haufig Proplastiden auf, in denen 
regelmaftig zwei kleine Scheibchen nachweisbar sind. Diese liegen dann 
in der Seitenansicht meist parallel zueinander. Diese schwierigen Beobach- 
tungen konnten durch zahlreiche Beobachtungsserien sichergestellt werden. 

An den mehr oder weniger geschadigten Zellen der Schnitte ist unmittel- 
bar zu Beginn des Farbevorganges in den leicht aufgequollenen Proplasti- 
den die Existenz farbbarer Scheibchen im Stroma in Einzahl oder Zweizah| 
recht leicht nachzuweisen, da das Rhodamin B in solche Zellen schneller ein- 
dringt. Die Zuckerlésung verhindert dabei ein zu schnelles Zerfliefen der 
aufquellenden geschidigten Proplastiden. Die Chondriosomen zeigen nach 
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der Rhodamin-B-Farbung einen diffusen, dunkleren Grauton im griinen 
Licht (vgl. Strugger 1938). Niemals konnte ich in ihnen elektiv gefarbte 
Gebilde nachweisen. Demnach ergibt auch das Vitalfarbungsbild einen tief- 
greifenden Unterschied zwischen Proplastiden und Chondriosomen. 

Im Hinblick auf die Beobachtungen, welche ich 1936 mit Rhodamin B an 
etiolierten Plastiden und .ua einigen Leukoplasten erarbeiten konnte, 
schlage ich vor, die in den Proplastiden nachweisbaren Scheibchen als pri- 
mare Grana zu bezeichnen. Diese Identifizierung ist gerechtfertigt, weil 
in den ergriinenden Proplastiden von Agapanthus das Chlorophyll in die- 


ail. 


Abb. 11. Mit Rhodamin B vitalgefarbte Proplastiden aus der Basis eines 37 cm lan- 
gen Blaties. Jedes Proplastid enthalt ein stark fairbbares primiéres Granum. 
V: eine Vakuole. 


sen Scheibchen auftritt. Die Parallele zu meinen Beobachtungen an Helodea 
1938 ist also evident. 

Die Proplastiden von Agapanthus bestehen demnach aus 
einem lipoidarmen, améboiden Stroma, in welchem sich regel- 
mafig ein lipoidreiches, scheibchenfé6rmiges primiares Gra- 
num befindet, welches im ersten Stadium des Ergriinens den 
Ort der Pigmentanhaufung darstellt. 


II. Die Fixierung und Farbung der Proplastiden 
Voruntersuchungen an Handschnitten 


Fiir den weiteren Fortgang der Entwicklung einer Cytologie der Plasti- 
den ist das Fehlen einer brauchbaren Fixierungs- und Farbungsmethode 
ein besonders wichtiges Problem. Wahrend die cytologische Methodik fiir 
den Kern und seine Chromosomen in erfolgreichster Weise hochentwickelt 
wurde, hat man die Plastiden recht weitgehend aus dem Gesichtskreis ver- 
loren. Innerhalb der Ara der Chondriosomenforschung hat man der Fixie- 
rungs- und Farbetechnik der Chondriosomen ein starkeres Interesse ent- 
gegengebracht und zeigen kénnen, daf fiir das Chondriom ganz besondere 
Fixierungs- und Fiarbevorsehriften notwendig sind, welche sich von der 
Technik der Kern- und Chromosomendarstellung in wesentlichen Punkten 
unterscheiden. Vorwegnehmend, daf die Proplastiden weitgehend mit den 
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Chondriosomen identisch seien, hat man bedenkenlos die .;méthodes 
mitochondriales* in das Gebiet der Proplastidenforschung iibernommen 
und aus den erhaltenen Bildern sehr weitgehende Schliisse gezogen. Dabei 
hat kein Autor die grundsatzliche Frage kritisch untersucht, ob diese Pra- 
parationsmethoden fiir Chondriosomen an den Proplastiden wirklich natur- 
getreue Resultate lieferten. Erst wenn diese Frage geklart ist, kann iiber 
die Resultate der ,,Chondriosomenschule“ eine Aussage gemacht werden. 

Nach dem bisherigen Stand der Plastidenforschung war es notwendig, 
ganz von vorne anzufangen und langsam aufbauend eine Fixierungs- und 
Farbungsmethode zu entwickeln, welche es gestattet, im cytologischen Pra- 
parat die Proplastiden in ihrer Form, GréRe und Struktur getreu dem im 
Leben erarbeiteten Bilde zu erhalten und darzustellen. Dabei mufte ein 
ganz besonderer Wert auf die Erhaltung der primaren Granascheibchen 
gelegt werden, ihre Farbbarkeit genau studiert werden, und gleichzeitig 
war es im Hinblick auf die Chondriosomentheorie wichtig, die Chondrioso- 
men mit derselben Fixier- und Farbetechnik in méglichst unveranderter 
Form zu konservieren. Die Verfechter der Chondriosomentheorie, welche 
mit den ,,méthodes mitochondriales* gearbeitet haben, geben in ihren Schil- 
derungen niemals an, dafi aufer den Starkeeinschliissen in den Proplasti- 
den noch besonders farbbare Gebilde existieren, wie ich sie nach der Vital- 
farbung mit RhodaminB im vorigen Abschnitt geschildert habe. Es war 
also anzunehmen, daf diese Chondriosomen-Fixiermethodik zur Erhaltung 
der spezifischen Proplastidenstruktur nicht immer geeignet ist. In der Tat 
hat die experimentelle Nachpriifung dieser Frage eine Bestatigung dieser 
Vermutung gegeben (vgl. S. 153). 

Die in der Karyologie gebrauchlichen Fixierungsmittel sind zur Kon- 
servierung der Proplastiden sicher ganzlich ungeeignet. Wenn sie geeignet 
waren, so hatte die botanische Wissenschaft bereits ein breiteres Material 
iiber die Struktur und Form der Proplastiden sowie iiber die Entwicklungs- 
geschichte der Plastiden erarbeitet. Man sucht in solchen Praparaten meist 
vergeblich nach den Plastidenanlagen, und wenn sie auffindbar sind, so 
sind sie weitgehend deformiert und zerstért. Die Chondriosomentechnik 
mit Formalin-Chrom-Osmium- und Essigséure-Gemischen verschiedener 
Zusammensetzung scheint zwar die Form des Proplastidenstromas zu er- 
halten, aber die primaren Grana sind meist zerstért. Sie sind auch von 
keinem Autor mit solchen Methoden beschrieben worden. 

Fiir den Fortgang der Erforschung der Entwicklungsgeschichte der 
Plastiden war es daher zunachst am wichtigsten, fiir die Proplastiden in 
jungen Blattern, welche noch nicht ergriint sind, ein brauchbares Fixier-, 
Einbettungs- und Fiarbeverfahren zu suchen, welches geeignet ist, reelle 
Bilder von der Form und Struktur der Plastidenanlagen zu liefern. 

Erfahrungsgemaéf ist von allen bekannten Fixierungsmitteln das 
Osmiumtetroxyd (,,Osmiumsaure~, OsO,) das beste. Es erhalt das Cyto- 
plasma infolge seiner gelatinierenden Wirkung am getreuesten. Auch der 
mikroskopische Aspekt des Cytoplasmas bleibt fast unverandert. Eine 
mikroskopisch nachweisbare Kern- und Cytoplasmastrukturanderung ist 
nach OsO,-Fixation nicht leicht zu beobachten. Neben diesen Vorteilen 
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ergeben sich aber auch Nachteile. Schwarze OsO,-Impriagnationen treten 
infolge von Reduktionserscheinungen auf. Kriimelniederschlage in Zell- 
saftraumen kénnen so entstehen. Die Farbbarkeit fixierter Strukturen 
leidet, wenn nicht durch Oxydation mit Wasserstoffsuperoxyd eine Besei- 
tigung des Osmiumdioxyds vorgenommen wird. Aus diesem Grunde wird 
in der Fixationstechnik die reine Osmiumsaéure ungern verwendet und 
meist als Zusatz zu Fixiergemischen herangezogen. 

Vom Standpunkt der bisherigen cytologischen Erfahrungen war zu ver- 
muten, daf die reine Osmiumsaure in erster Linie geeignet erschien, die 
Proplastiden méglichst naturgetreu zu konservieren. Die Nachteile miissen 
dagegen in Kauf genommen werden. Reine Osmiumsaéure wurde schon von 
A. Meyer (1883) und von Heitz (1937) zur Fixation der Chloroplasten- 


grana empfohlen, so daff es wahr- 

(-) scheinlich war, daft auch die primiaren 

(-) Grana der Proplastiden durch die- 

(+) ses Mittel konservierend fixiert wer- 
den kénnen. 

(>) Flachenschnitte von der Blatt- 

unterseite wurden vom noch nicht er- 

“oe © griinten Basalteil eines jungen Blat- 

\ St tes angefertigt und in einer 2%igen 

Abb. 12. Proplastiden aus dem nicht Lésung von Osmiumsiure kurz infil- 

ergriinten Basalteil eines mittleren triert und 20 bis 30 Minuten zur Fi- 

Blattes, Fixation mit 2%igem Osmium- xation in der Osmiumsiaure belassen. 

tetroxyd. Nachtragliche Faérbung mit Hierauf werden die Schnitte in Aqua 

Rhodamin B. St: Starkekérner. dest. 10 Minuten ausgewaschen, in 

einer Rhodamin-B-Lésung 1: 1000 
(Aqua dest.) 20 Minuten lang eingefarbt und im griinen Licht unter Ver- 
wendung bester Objektivoptik mikroskopisch untersucht. 

Das Resultat dieser Untersuchungen war villig einheitlich und zeigte. 
daf mit Hilfe der Osmiumsaure eine weitgehend naturgetreue Fixation 
der Proplastiden méglich ist. Die Form der Proplastiden stimmt nach 
dieser Fixation mit den in vivo festgestellten Formen véllig iiberein. Das 
Stroma ist so gut erhalten, daft selbst pseudopodiendhnliche Fortsatze des 
Stromas wie in vivo beobachtbar sind. Das Stroma erscheint fast homogen. 
Man hat den Eindruck, daf eine an der Grenze der mikroskopischen Sicht- 
barkeit liegende feine Granulationsstruktur gleichmaRig das Stroma er- 
fillt. In jedem Proplastid ist regelmaBig ein mit RhodaminB elektiv ge- 
farbtes, rundes Scheibchen eingelagert, welches véllig dem im vital- 
gefarbien Praparat feststellbaren primaren Granum entspricht. Es ist je 
nach dem Objekt in der Flachen- oder Seitenansicht zu sehen. Die Einzahl 
des primaren Granums ist die Regel. Auch trifft man im Schnitt Zellen an, 
in deren Proplastiden haufig zwei Grana nachweisbar sind. Die beiden 
Scheibchen liegen dann entweder in geringer Distanz parallel oder etwas 
weiter voneinander enifernt polar. Im Zusammenhang mit dieser polaren 
Lage sind hantelférmige Einschniirungen haufig. Abb. 12 gibt eine Aus- 
wahl von Zeichnungen solcher Proplastiden wieder. 
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Die Chondriosomen werden durch die Osmiumsiurefixation véllig un- 
veraindert erhalten. Da das Cytoplasma durch die Osmiumsiure homogen 
gelatiniert ist, sind die Chondriosomen trotz der sehr schwachen Fiirbung 
mit Rhodamin B deutlich im Plasmawandbelag sichtbar. Sie sind im Gegen- 


satz zu den Proplastiden véllig strukturlos und besitzen niemals ein 
Granum. 


Die Priifung der Alkoholreihe und der Xylolbehandlung 


Es war zunachst notwendig, zu priifen, ob die mit OsO, fixierten Pro- 
plastiden die Behandlung mit der iiblichen Alkoholreihe und eine nach- 
folgende Durchtrankung mit Xylol morphologisch unverindert iiberstehen 
kénnen. Mit Hilfe der Rhodamin-B-Farbung konnte im Vergleich mit den 
beobachteten Vitalfarbungsbildern ein Urteil gewonnen werden. 

Flachenschnitte von der Blattunterseite eines jungen, bleichen Basal- 
Blattabschnittes wurden 1 Stunde lang in 2%iger Osmiumsaure nach Infil- 
tration fixiert. Dann erfolgte eine zweistiindige Wasserung in Aqua dest. 
Nach dieser Behandlung gelangten die Schnitte in die aufsteigende Alkohol- 
reihe (40%, 60%, 80%, 96%). In jeder Stufe verweilten die Schnitte 15 Minu- 
ten. Dann wurden die Schnitte auf 2 Stunden in absoluten Alkohol iiber- 
fiihrt. Nach dem Aufenthalt in absolutem Alkohol erfolgte wieder eine 
Riickfiihrung der Schnitte durch die absteigende Alkoholreihe (je 15 Minu- 
ten in jeder Stufe) in destilliertes Wasser. Anschlieftend wurden die Schnitte 
% Stunde lang in einer wafrigen Lésung von RhodaminB 1: 1000 ein- 
gefarbt. Die im griinen Licht vorgenommene mikroskopische Analyse ergab, 
daf sowohl die Form des Plastidenstromas als auch das primaire Granum 
durch die Alkoholbehandlung nicht verandert wurden. Die Farbbarkeit des 
primaren Granums mit dem lipophilen Farbstoff RhodaminB erschien nicht 
beeintrachtigt. 

Zur Priifung der Xylolwirkung wurden die fixierten und gewisserten 
Schnitte in der oben beschriebenen Weise durch die aufsteigende Alkohol- 
reihe in absoluten Alkohol iiberfiihrt und dann auf 3 Stunden in Xylol 
gelegt. Nach der Xylolbehandlung wurden die Schnitte wieder iiber abso- 
luten Alkohol die Alkoholreihe abwarts in destilliertes Wasser gefiihrt 
(Aufenthalt 10 Minuten in jeder Stufe). Dann wurde wieder in Rhodamin- 
B-Lésung 1: 1000 % Stunde lang eingefarbt und mikroskopisch untersucht. 

Es zeigte sich, daf die Proplastiden auch gegeniiber der Xylolbehandlung 
resistent sind. Das Stroma und das primaére Granum sind unverandert 
farbbar und wie in vivo voéllig naturgetreu erhalten. 


Die Priifung verschiedener Farbstoffe 


Fiir eine Farbung von Dauerpraparaten ist das RhodaminB nicht ge- 
eignet, da es die primaren Granascheibchen nur auf Grund seiner Lipo- 
philie farbt. Es ist wenig resistent gegen eine Auswaschung in der Alkohol- 
reihe und gibt daher in Kanadabalsampraparaten im giinstigsten Falle nur 
sehr schwach gefarbte Bilder. Es war daher notwendig, einen Farbstoff zu 
finden, welcher die primaren Grana auf elektroadsorptivem Wege elektiv 
anzufarben vermag. Eine schwachere Farbung sollte sich auch auf das 

Protoplasma, Bd. XLIII/1—2. 10 
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Stroma gleichzeitig erstrecken. Eine Uberfiihrung derartig gefarbier Pria- 
parate in Kanadabalsam erschien aussichtsreich. 


Die Auffindung geeigneter Farbstoffe fiir die Darstellung von Pro- 
plastiden mufte auf empirischem Wege geschehen, da keine Erfahrungen 
irgendwelche Anhaltspunkte geben konnten. Der Untersuchungsgang war 
folgender: Flachenschnitte von der bleichen Basalzone eines jungen Blattes 
wurden in 2%iger Osmiumsaure infiltriert und 1 Stunde lang fixiert. Dann 
erfolgte eine %stiindige Wasserung in Aqua dest. Die so vorbehandel- 
ten Schnitte wurden in der zu priifenden wafrigen Farbstofflésung % bis 
1 Stunde lang eingefarbt. Die Farbstoffe wurden im Verhaltnis 1: 1000 in 
Aqua dest. frisch angesetzt. Nach der Farbung erfolgte eine Auswaschung 
in Aqua dest., so daft der nicht gebundene Farbstoff wieder entfernt wurde. 
Die erste mikroskopische Priifung wurde in Wasser vorgenommen und 
vermerkt. Dann wurden die Schnitte durch die aufsteigende Alkoholreihe 
gefiihrt (jede Stufe 2 bis 3 Minuten). Vom absoluten Alkohol wurden sie 
in Xylol und Kanadabalsam gebracht. Die zweite mikroskopische Priifung 
erfolgte im Kanadabalsampraparat. 


Dieses von mir eingeschlagene Verfahren war sicher sehr generell. Bei 
der groften Anzahl der gepriiften Farbstoffe konnte jedoch erwariet wer- 
den, da ein brauchbares Farbeverfahren gefunden werden konnte. Von 
50 untersuchten gebriauchlichen Farbstoffen wurden folgende fiir eine elek- 
tive Farbung der primaren Grana, des Proplastidenstromas und der 
Chondriosomen als brauchbar erkannt: Saurefuchsin, Rosanilin stand. 
Viktoriablau, Fuchsin, Pyronin, Rosanilinsulfat, Safranin, Janusgriin, 
Phenosafranin, Thionin, Methylenblau, Safranin T, Gentianaviolett. Neu- 
tralrot, Kernechtrot, Acridinorange, Chrysoidin, Acridinrot, Malachitgriin, 
Nilblausulfat, Rhodamin B und Rhodamin 6G. 


Die Entwicklung einer Technik zur Darstellung der Proplastiden 
in Mikrotomserien 


Fiir eine entwicklungsgeschichtlich orientierte Cytologie der Plastiden 
ist eine brauchbare Fixiertechnik jedes beliebigen pflanzlichen Objektes 
eine der wichtigsten Grundlagen. Die vitale Untersuchung ist schwierig 
und sehr zeitraubend. Sie kann nur zur prinzipiellen Sicherung der 
Fixierungsresultate herangezogen werden, wird aber ihrer Natur nach 
nicht die brauchbare allgemeine Methodik fiir umfassende Studien dar- 
stellen. 

Alle Fixationen wurden mit einer reinen, frisch hergestellten 2% igen 
Osmiumsaure durchgefiihrt. Bei der Fixiertechnik sind folgende Punkte 
als wichtig erkannt worden: 

1. Die zu fixierenden Gewebestiicke oder Organteile sollen relativ klein 
sein. Breite Blattstreifen von Agapanthus lassen sich in Osmiumsaure nicht 
in allen Teilen einwandfrei fixieren, da die Osmiumsaure viel zu langsam 
eindringt. In jungen embryonalen Geweben ist diese Mafinahme besonders 
wichtig, da hier das Inierzellularsystem weniger entwickelt ist. Bei Blat- 
tern haben sich ganz schmale, etwa 1 mm breite, mit dem scharfen Rasier- 
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messer hergestellte Blattstreifen bewahrt. Ganze Organe geben kein 
brauchbares Resultat. 

2. Eine rasche Infiltration der zu fixierenden Gewebestiicke mit Hilfe 
des Vakuum-Infiltrationsverfahrens in der Osmiumsaure ist dringend not- 
wendig. 

3. Agapanthus hat viel Wundschleim. Dieser erschwert die Fixation. 
Daher mufi relativ wenig Gewebe in der Osmiumsiaure fixiert werden, 
sonst stért der Schleim. Vorheriges Auswaschen der Streifen in Wasser ist 
giinstig. 

4. Die Dauer der Fixation betrug im Minimum 1 bis 2 Stunden. Auch 
langere Fixierzeiten haben sich bewahrt, doch ist bei der raschen Wirkung 
der Osmiumsaure eine méglichst kurze Fixierzeit anzustreben. Man kann 
an der Verfarbung der Gewebestiicke in der Osmiumsiure den Gang der 
Durchfixierung verfolgen. Je kiirzer die Fixierzeit, um so weniger OsO,- 
Niederschlage entstehen im Praparat. Diese kénnen nicht beseitigt werden, 
ohne die Proplastiden entscheidend zu verandern. 


Die Beobachtung dieser Gesichitspunkte ergab schlieftlich brauchbare 
Fixierungsergebnisse. Das Rezept fiir die Fixierung junger Agapanthus- 
Blatter, welches fiir die vorliegende Arbeit als brauchbar erkannt wurde, 
war demnach folgendes: 


Die zu untersuchende Blattregion wurde in der Querrichtung in etwa 
1 bis 2mm breite Streifen mit einem scharfen Rasiermesser zerlegt. Dann 
wurde der austretende Schleim im Schalchen in Leitungswasser ausge- 
waschen. In frisch hergestellter 2%iger Osmiumsaure erfolgte dann im 
Rezipienten eine médglichst intensive Infiltration. Hierauf wurden die 
Blattstreifen 1 bis 2 Stunden im Dunkeln in der Osmiumsdurelésung be- 
lassen. Dann folgte eine 12stiindige Wasserung in flie&endem Leitungs- 
wasser. 


Die Einbettung in Paraffin und das Schneiden 


Da Alkohol und Xylol die Proplastiden nicht zu verindern vermégen, 
war lediglich die in erhéhter Temperatur vorzunehmende Einbettung in 
Paraffin zu iiberpriifen. Diesbeziigliche Vorversuche haben ergeben, daft 
eine Temperaturerhéhung auf 60°C auch durch 8 Tage von den Proplasti- 
den unverandert ertragen werden kann. Daher wurde der normale Weg 
der Paraffineinbettung eingeschlagen, wobei auf eine méglichst geringe 
Temperaturbeanspruchung des Materials Wert gelegt wurde. Der Schmelz- 
punkt des Paraffins lag bei 52 bis 53°C. Die Thermostattemperatur iiber- 
schritt niemals 60° C. 

Beim Schneiden miissen folgende Punkte beachtet werden. Die Schnitt- 
dicke soll 10 nicht iiberschreiten. Die Schnitirichtung ist fiir die spiatere 
Beobachtung der Proplastiden nicht gleichgiiltig. Schon die Lebendbeob- 
achtungen an jungen Blattzellen haben gezeigt, daft die Proplastiden meist 
in der Nahe des Zellkernes oft recht dicht gedrangt beisammenliegen. Da- 
bei breiten sie sich im Plasmawandbelag der Flachenmembranen aus und 
belegen die Seitenwande der Zellen seltener oder nur vereinzelt. Wiirde 
man Mikrotomserien untersuchen, welche Blattquerschnitie enthalten, so 
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hatte man eine geringe Chance, Proplastiden neben Chondriosomen in der 
Flache des kernnahen Plasmawandbelages zu finden. Untersucht man da- 
gegen Mikrotomserien, welche genau gefiihrte Blattflachenschnitte ent- 
halten, so ist in vielen Zellen des Flachenschnitites eine Flachenmembran 
(Perikline) zu beobachten, in deren mittlerem, kernnahem Bereich die Pro- 
plastiden in charakteristischhen Gruppen im peripheren Plasmawandbelag 
liegen, so daft sie gut auffindbar und analysierbar sind. 


Die Farbung der Mikrotomserien 


Nach dem Entparaffinieren der aufgeklebten Schnitte in Xylol wurden 
die Objekttrager durch die Alkoholreihe (abs. Alk., 96%, 90%, 80%, 60% 
und 40%iger Alkohol) in Aqua dest. iiberfiihrt, wobei sie in jeder Kon- 
zentrationsstufe 2 bis 3 Min. verblieben. Dann wurde gefarbt. Alle Far- 
ben, mit denen Farbeversuche gemacht wurden, lieen sich gut in Aqua 
dest. lésen, auffer Rosanilin, das sowohl bei einer Konzentration von 
1:100 als auch 1:1000 einen unlésbaren Rest hinterlief, der abfiltriert 
wurde. Nach Vorversuchen mit Farblésungen im Verhaltnis 1: 1000, die 
aber lange Farbezeiten benétigten, wurde dann nur noch mit Lésungen im 
Verhiltnis 1: 100 eingefarbt. Auf Grund der in den Vorversuchen gewon- 
nenen Erfahrungen wurde mit folgenden Farbstoffen eingefarbt: 


Rosanilin 9—10 Stunden 
Viktoriablau 9—10 e 
Fuchsin %—1 re 
Safranin 4—5 


Nach der Farbung wurde der Objekttrager kurz in Aqua dest. gespiilt 
und dann durch die Alkoholreihe wieder hochgefiihrt. Es hangt von der 
angewandten Farbe ab, wie lange die gefarbten Schnitte in der Alkohol- 
reihe bleiben kénnen. Rosanilin und Viktoriablau werden leider dabei 
stark ausgewaschen, so daft man sehr schnell arbeiten muff. Dagegen farben 
Fuchsin und Safranin kraftiger und dauerhafter, so daf sich mit einiger 
Ubung in der Alkoholreihe die gewiinschte Farbung herausdifferenzieren 
lat. Dann erfolgte die Uberfiihrung in Kanadabalsam. 

Wenn auch die oben dargestellten Farbemittel zu recht brauchbaren 
Praparaten fiihrten, so habe ich im Laufe der jahrelangen Durchfiihrung 
dieser Untersuchungen immer wieder nach besseren Farbemethoden ge- 
sucht. In der Saurefuchsinfarbung nach Altmann (vgl. Romeis 1948) 
konnte ich schlieBlich das fiir die Darstellung der Proplastiden und 
Chondriosomen beste Farbeverfahren finden. Die Altmannsche Farbe- 
methode bietet fiir die mikroskopische Auswertung der Praparate folgende 
grofe Vorteile: Die Zellmembranen verbleiben ungefarbt und stéren nicht 
mehr die Beobachtung. Das Cytoplasma ist sehr schwach gefarbt und tritt 
nicht stérend in Erscheinung. Die Zellkerne zeigen im Geriist nur eine sehr 
schwache Fiarbung, so da auf dem Kern liegende Proplastiden noch ana- 
lysiert werden kénnen. Nur die Nukleolen zeigen eine elektive dunkelrote 
Farbung. Die Proplastiden sind so scharf herausgefarbt, daf alle Einzel- 
heiten leicht und sicher beurteili werden kénnen. Das Stroma der Pro- 
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plastiden ist schwach rot und gleichmafig tingiert. Das primaire Granum 
speichert ahnlich wie die Nukleolen des Kernes das Saurefuchsin so stark 
und elektiv, daf es trotz seiner Kleinheit leicht und sicher in: jedem Pro- 
plastid aufgefunden werden kann. Es heben sich in diesen Praparaten als 
stark gefirbte Struktureinzelheiten nur die Nukleolen und primaren 
Granascheibchen hervor. Die Chondriosomen sind schwi- 
cher tingiert, aber in aller Deutlichkeit studierbar. 
Besonders in schwierigen Fallen, wenn die Proplastiden 
viel Starke enthalten, konnte nur mit Hilfe der Saure- 
fuchsinfarbung Klarheit geschaffen werden. Die Starke- 
kérner sind dann leicht rosarot gefarbt, und die primaren 
Granascheibchen kénnen auch dann noch festgestellt wer- 
den, was mit den anderen angewandten Farbstoffen infolge 
einer zu starken Farbung des Stromas nicht méglich war. 


Die Auswertung der Mikrotomschnitte 


Auf Grund der Erfahrungen,. welche am lebenden Ma- 
terial gewonnen wurden, war es zu erwarten, daft in 
jiingsten Blattgeweben die cytomorphologische Analyse 
der Proplastiden den gréften Schwierigkeiten begegnen 
wird, weil die Starkeeinschliisse stérend wirken miissen 
und haufig die primaéren Grana verdecken kénnen. 

Der proplastidische Charakter der Plastiden bleibt aber 
im wachsenden Blatt recht lange erhalten. Selbst in den 
blafigriinen Basalzonen wachsender junger Blatter liegen 
noch schwach ergriinende Proplastiden vor. Erst in der 
Zone starkerer Ergriinung entwickeln sich die Proplastiden 
zu Chloroplasten. In Abb. 13 ist ein im vollen Wachstum 
befindliches Knospenblatt von Agapanthus umbellatus von 
etwa 12cm Lange schematisch dargestellt. Die basale 
Zone a enthalt Proplastiden, welche sehr viel Starke eni- 
halten. (Dies gilt fiir gut ernahrtes. Sommermaterial, im —_4paganthus- 
Winter ist der Starkegehalt der Proplastiden stark redu- lattes. Nahe- 
ziert, was fiir cytologische Arbeiten recht giinstig ist.) res im Text. 
Dieses Stadium der Proplastiden soll als amyloplastisches 
Proplastidenstadium gekennzeichnet’ werden. In der Zone b ist die 
Starke schon meist weitgehend abgebaut, aber in vielen Fallen noch 
nachweisbar. Zone c ist immer vollig starkefrei. Hier liegen typische, noch 
nicht ergriinte, stark herangewachsene Proplastiden vor. Sie seien als 
stirkefreies Eniwicklungsstadium der Proplastiden gekennzeichnet. In 
Zone d beginnt die Pigmentbildung. Die Form und Struktur der Proplasti- 
den ist noch nicht verandert; im Granum tritt die Pigmentbildung in Er- 
scheinung. In Zone e und f verlieren die Proplastiden ihren proplastidischen 
Charakter; sie werden allmahlich zu typischen Chloroplasten unter gleich- 
zeitigem starken Ergriinen. Die dunklen Teile des Blattes besitzen fertige 
Chloroplasten, deren Entwicklung abgeschlossen ist. Es ist zweckmiafig, 
die Begriffe Proplastid und Chloroplast cytologisch abzugrenzen. 








Abb. 13. 
Die Zonierung 
eines mittleren 
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Man kénnte im einfachsten Falle dann von Proplastiden sprechen, wenn 
eine Pigmentbildung nicht beobachtbar ist. Dann wire lediglich die Pig- 
mentierung, nicht aber die cytologische Struktur fiir eine Abgrenzung der 
beiden Typen ausschlaggebend. Die Zonen a, b, c wiirden dann allein Pro- 
plastiden enthalten. Zone d enthalt schon nach einer solchen Definition 
Chloroplasten. Diese dem Wortsinne gemaffe Definition ist aber vom 
Standpunkt der Cytomorphologie der Plastiden nicht zweckmiafig. 

Das fertig entwickelte Chlorophyllkorn ist vor allem polygranulir. Die 
Grana, welche allein die Pigmente enthalten, sind in geldrollenférmigen 
Sadulchen angeordnet (Strugger 1950, 1951). Das Stroma ist wahrschein- 
lich lamellir gebaut, was nach Frey-Wyssling und Miihlethaler 
(1949) auch fiir das Einzelgranum zutrifft. Durch diesen héchst komplizier- 
ten Schichtenbau ist das Chlorophyllkorn ein bestimmt geformtes Gebilde 
von konstanter Gestalt und Griffe. Die Scheiben- oder Linsenform ist eine 
charakteristische morphologische Eigenart der Chloroplasten der héheren 
Pflanzen. Als Chloroplasten sollen daher Plastiden bezeichnet werden, 
welche polygranular und lamellar gebaut sind, in den Grana Pigmente 
enthalten und meist durch eine konstante Gestalt ausgezeichnet sind. Aus 
dieser strukturellen Definition des Begriffes ,,Chloroplast™ ergibt sich jetzt 
auch die Definition des Begriffes ,,Proplastid™. 

Ich schlage vor, alle Plastiden in jungen Geweben, welche monogranular 
gebaut sind, keine festgelegte Gestalt besitzen und ein améboid verander- 
liches, nicht lamelliertes Stromaplasma aufweisen, als ,,Proplastiden“ zu 
bezeichnen. Tritt im Granum Chlorophyll in Erscheinung, so spricht man 
von ,,ergriinenden Proplastiden“. Erst wenn mehr als zwei Grana auf- 
treten, setzt die Metamorphose zum Chloroplasten ein. Die Reihenfolge 
der Plastidenentwicklung im Agapanthusblatt ist dann mit zunehmender 
Differenzierung des Blattgewebes folgende: 


monogranular 


. starkefreie Proplastiden améboid 


. amyloplastische Proplastiden 
. ergriinende Proplastiden 


V& VID = 


. Jungchloroplasten } polygranular 
. fertige Chloroplasten feste Linsengestalt 


Die vorliegende Arbeit beschaftigt sich hinsichtlich der Methodik und 
der Strukturanalyse nur mit den ersten drei Stadien. Die Metamorphose 
des monogranuliren Proplastids zum fertigen Chloroplasten soll der 
Gegenstand weiterer geplanter Untersuchungen werden. 

Den Ausgangspunkt der Darstellung bilden zunichst die starkefreien 
Proplastiden (Abb. 13, Zone c). Die amyloplastischen und ergriinenden Pro- 
plastiden wurden im Anschluf an die starkefreien Proplastiden analysiert. 


1. Die starkefreien Proplastiden der noch nicht pigmentier- 
ien Streckungszone nachst der Ergriinungszone des jungen 
Blattes 


10 bis 20cm lange Blatter, welche frisch geerntet waren, wurden fiir die 
Fixation vorbereitet, indem aus der Streckungszone des Blattes, dort, wo 
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die weifte Farbung in ein kaum erkennbares Gelb-Griin iibergebt, Streifen 
fixiert wurden (Abb. 13 zwischen c und d). Nach der Einbettung und 
-Faérbung der erhaltenen Mikrotomserien wurden die Proplastiden und 
Chondriosomen studiert. 


Die Epidermis ist bereits fertig differenziert. Die Zellen sind schon in 
die Lange gestreckt und die Stomata voll entwickelt. Die Mesophylizellen 
sind abgerundet, etwas in die Lange gestreckt und die Interzellularen schon 
deutlich ausgebildet. Die Prokambiumstrange sind schon so weit differen- 
ziert, daR 1 bis 2 SchraubengefaRe nachweisbar sind. Sonst sind noch viele 
nicht differenzierte Gefafe mit Querwanden und Kernen zu beobachten. 
Die cytomorphologische Organisation der Mesophyllzellen in dieser Zone 
ist in Abb. 14 iibersichtlich dargestellt. Der Zellkern ist homogen granu- 
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Abb. 14. Junge Mesophylizelle aus der Streckungszone eines 10 bis 20cm langen 
Blattes (Mikrotomschnitt). Auer dem Zellkern sind die Proplastiden und Chon- 
driosomen eingezeichnet. 


liert, sehr gui fixiert und hat einen durchschnittlichen Durchmesser von 8 wu. 
Der Zelldurchmesser in der Langsrichtung betragt 46 , in der Querrichtung 
20 bis 30 u. Das Cytoplasma bildet einen véllig homogen fixierten, nicht 
sonderlich gefarbten Wandbelag, der um den Kern dichter ist. In diesem 
Wandbelag ist eine oft mosaikartige Anordnung der Proplastiden zu sehen, 
welche haufig um den Kern dichter gelagert sind. Neben den Proplastiden 
liegen die kleineren Chondriosomen, welche im Cytoplasma iiberall verteilt 
sind. Die Fixation ist so reell, dai die in vivo beobachtbare Verteilung und 
Form der einzelnen Zellelemente véllig naturgetreu erhalten geblieben ist. 

Dieses Bild ist in variierter Weise grundsatzlich in allen Mesophyll- 
zellen anzutreffen. Die Proplastiden sind mit bester Immersionsoptik in 
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diesen Praparaten ungemein klar zu beobachten. Abb. 15 gibt einen Uber- 
blick der beobachteten Formen. Da in der Literatur Gréfenangaben fiir 
Proplastiden in jungen Blattanlagen fehlen, habe ich eine grofte Anzahl. 
von Proplastiden vermessen. Infolge der Améboidie des Stromas schwanken. 
die Werte fiir die gréRte Lange und gréRte Breite der Proplastiden be- 
trachtlich. Sie liegen fiir die gréte Lange zwischen 1,7 « und 7,2 yu, fiir die 
gréRte Breite zwischen 0,7 4 und 3,2. Viel konstanter ist dagegen die 
Gréfe des primaren Granums. Diese schwankt zwischen 0,3 und 0,7 yu, halt 
sich aber in der Mehrzahl der Fille um einen Mittelwert von 0,4 bis 0.5 u. 
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Abb. 15. Herausgezeichnete Proplastiden aus der Streckungszone (nicht ergriint) 
eines jungen Blattes. 


Die Tafel, Fig. 1—4, gibt einige Mikrophotographien wieder. Das Stroma 
ist véllig homogen. Manchmal ist eine an der Grenze mikroskopischer 
Auflésbarkeit gelegene Fixationsgranulation vorhanden, welche an schlech- 
ter fixiertem Material deutlicher zu sehen ist. Es nimmt starker als das Cyto- 
plasma die gebotenen Farben (Fuchsin, Saurefuchsin, Rosanilin st., Thionin 
und Victoriablau 4 R) an, so daf sich der Stromaleib der Proplastiden blak 
gefarbt klar vom Cytoplasma abhebt, welches kaum gefarbt ist. Starke- 
kérner waren in dieser Zone in den Proplastiden nicht mehr enthalten. 
Die Umrifformen der Proplastiden gleichen véllig den Bildern, welche 
ich in den Schnitten am lebenden Material festlegen konnte. Von einer 
festen Gestalt der Proplastiden kann nicht gesprochen werden. Entspre- 
chend der intra vitam festgelegien Améboidie liefern die fixierten Pra- 
parate augenblicklich erstarrte Umrififormen der Proplastiden, welche sehr 
mannigfaltig sind. Runde, ovale oder bucklige Formen nach Art der 














Die Proplastiden in den jungen Blattern von Agapanthus umbellatus L’Hérit 145 


Kartoffelstarkekérner sind recht haufig. Spindel- und Fadenformen herr- 
schen ebenfalls vor. Pseudopodienahnliche Fortsiatze treten immer wieder 
in Erscheinung. Fein ausgezogene Spitzenenden sind oft charakteristisch. 

Sehr eindrucksvoll ist aber in diesen Praparaten das regelmafige Auf- 
treten eines véllig neuen Bauelementes der Proplastiden, welches durch die 
bisherigen Beobachter iibersehen wurde, da es mit den iiblichen Fixier- 
methoden leicht zerstért wird. In jedem Proplastid ist ein stark farbbares 
Gebilde zu erkennen, welches eine ganz konstante, charakteristische Gestalt 
besitzt. Entweder ist es rund oder es erscheint stabchenférmig. Die mikro- 
skopische Analyse lehrie, dafi es sich um einen scheibchenférmigen Kérper 
handelt, der entweder die rund begrenzte Scheibenflache oder die Kante 
dem Beobachter zukehrt. Beide Ansichten sind haufig zu sehen (vgl. Tafel 1, 
Fig. 2). Die auffallendsten Kennzeichen dieser ganz regelmaRig auftreten- 
den Strukturelemente sind folgende: 

Die Zah|l dieser Scheibchen ist in den Proplastiden konstant. Sie be- 
tragt in der Regel 1. Nur bei den spater zu beschreibenden Teilungsstadien 
treten zwei Scheibchen auf. Gebilde in der Gréfenordnung von Proplasti- 
den habe ich niemals frei von Scheibchen gesehen. Sie sind sonach ein 
integrierender Bestandteil der Proplastiden. 

Die Form ist ganz konstant. Niemals habe ich an normalem Material 
eine von der runden Scheibchenform abweichende Ausbildung sehen 
koénnen. 

Die Gro Re schwankt bei normalem Blattmaterial innerhalb recht enger 
Grenzen. Innerhalb eines Blattes ist sie annahernd konstant. 

Die Farbbarkeit mit Kernfarbstoffen ist auffallend. Fuchsin, Safra- 
nin, Pyronin, Rosanilin, Thionin, Neutralrot, Viktoriablau und Saure- 
fuchsin nach Altmann fiarben die Scheibchen trotz ihrer Kleinheit so 
stark, daf sie dunkel gefarbt klar hervortreten. Die Scheibchensubstanz 
ist also mit kathodischen Farbstoffen ebenso stark farbbar wie das 
Chromatin des Kernes. In bezug auf die Farbbarkeit ist sonst kein wei- 
teres Zellelement mit diesen Scheibchen zu vergleichen. Nicht nur katho- 
dische Farbstoffe werden auf der Basis der elektroadsorptiven Bindung 
ahnlich wie im Chromatin des Zellkernes bevorzugt adsorbiert, sondern ab- 
weichend vom Verhalien des Zellkernes werden auch lipophile, elektro- 
neutrale Farbstoffe elektiv durch die Scheibchen gespeichert. Mit Rhoda- 
min B gelingt eine elektive Darstellung dieser Struktur in wafriger Lésung, 
und auch das lipophile Janusgriin gibt positive Resultate. 

Die Teilungsfahigkeit ist durch Beobachtung klar belegt. Teilt sich 
ein Proplastid, so teilt sich zuerst das Scheibchen parallel zur Flache. 
Schon die Tatsache, dafi jedes Proplastid ein Scheibchen besitzt, ist ein ein- 
deutiger Beleg fiir das Teilungsvermégen und damit fiir die identische 
Reproduktion dieser Strukturelemente. 

Sowohl nach der Vitalfarbung mit RhodaminB als auch am osmium- 
sdurefixierten Material sind also in jedem Proplastid diese Scheibchen nach- 
weisbar. In vivo konnte an sehr gering ergriintem Material der fluoreszenz- 
optische Nachweis erbracht werden, da das Chlorophyll in diesen Struk- 
turelementen auftritt. Damit ist aber die Grana-Natur dieser Scheibchen 
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hinlanglich belegt. Sonach kénnen sie als ,,primare Grana” bezeichnet 
werden. 

Auffer den Proplastiden sind im Cytoplasma noch kleinere Gebilde 
regelmaRig zu beobachten, welche sich von den Proplastiden nicht nur durch 
ihre geringere Dimensionierung, sondern auch durch ihre Form und ihre 
Homogenitat deutlich unterscheiden. Abb. 16 ist ein naturgetreuer Aus- 
schnitt aus dem Cytoplasmawandbelag einer Mesophyllzelle. Die Pro- 
plastiden bilden hier eine charakteristischhe Gruppe. Neben Proplastiden 
mit einem Granum sind auch bereits eingeschniirte Teilungsstadien mit 
zwei Grana zu sehen. Zwischen den Proplastiden liegen im Cytoplasma 
kleinere ovale oder stabchenférmige Gebilde. Sie besitzen kein primires 
Granum, erscheinen im Innern voéllig strukturlos und sind schwiacher ge- 

firbt. Es handelt sich um die Chondriosomen, 
<x welche man auch in vivo in derselben GréRen- 
© Fic ° ordnung beobachten kann. Hiaufig sind diplo- 
LA iD OQ somenahnliche Bildungen oder eingeschniirte 
6) Stabchen, gelegentlich streptokokkenahnliche 
( J 0 Ketten zu sehen. 

CHD Es steht fest, dali die Proplastiden sich 
? grundsatzlich in folgenden Punkten von den 

Chondriosomen unterscheiden: 


% 1. Die Proplastiden sind gréfer als die 
Oo 


Co J 


Chondriosomen. 

2. Die Gestalt der Proplastiden ist nicht 
Abb. 16. Ausschnitt aus dem ‘festgelegt. Sie sind améboid verinderlich und 
Plasmawandbelag einer Meso- zeigen daher im fixierten Praiparat denkbar 
phylizelle. Noch nicht er- wechselnde Umrifformen. 
griinte Streckungszone. Die 3. Die Proplastiden besitzen ein Stroma und 
Proplastiden sind strukturell ein primares Granum. Das Stroma ist feinst- 
von den Chondriosomen ein- k@érnig fixiert und recht kompakt farbbar. 

deutig verschieden. Das Granum ist maximal mit Kernfarbstoffen 
farbbar. 

4. Im Gegensatz dazu sind die Chondriosomen kleinere Gebilde. lhre 
Gestalt ist nicht so polymorph, sondern relativ konstant stabchenférmig bis 
oval. Niemals fiihren sie ein stark farbbares Strukturelement, und ihr Leib 
ist nicht so fein durch das Fixiermitiel granuliert, sondern mehr homogen. 
Auch nehmen sie die Farbe weniger an. 

So ist auch mit Hilfe der Fixierung und Farbung eine deutliche Tren- 
nung der Proplastiden von den iibrigen Strukiurelementen im Plasma, 
insbesondere von den Chondriosomen festzustellen. 

Von besonderem Interesse war die Auswertung der Mikrotomserien bei 
der Bearbeitung der Frage nach dem Teilungsmodus der Proplastiden. Die 
relativ grofe Zahl der Chloroplasten wird nach meinen Beobachtungen bei 
Agapanthus schon im Proplastidenstadium weitgehend erreicht. In den 
embryonalen Zellen der Blattanlagen sind zweifellos weniger Proplastiden 
enthalten als etwa in den Zellen der hier behandelten Streckungszone. 
Quantitative Untersuchungen zur Frage der Anzahl der Proplastiden und 
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fertigen Chloroplasten sollen in einer gesonderten Arbeit meines<Institutes 
behandelt werden. 

Die Vermehrung der Plastiden erfolgt auf zweierlei Weise. 

1. Teilung der monogranularen Proplastiden in den meristematischen 
Zellen bis hinauf in die hier besprochenen Zellen der Streckungszone. 

2. Fragmentation (einfache Durchschniirung) junger polygranulirer 
Chloroplasten in den alteren Blattentwicklungszonen. 

Das Auftreten von Teilungsstadien in den Zellen der Streckungszone 
lie® sich in den Mikrotomserien nach eingehendem Studium hinreichend 
belegen. 

Zunichst wurde die Frage gepriift, ob in den erstarrten Momentbildern 
fixierter Mesophylizellen sich Teilungsstadien in jeder Zelle regelmabig 
finden lassen oder ob in einzelnen Zellen das Teilungsgeschehen gehauft in 
Erscheinung tritt. 

Die meisten Zellen zeigen in den Praparaten nur monogranulare Pro- 
plastiden. Vereinzelie Zellen dagegen fallen dadurch auf, dafi sie viele bi- 


a 
@ 
# 
I ‘ ‘ 
a ’h Z J 
Abb. 17. Teilungsstadien der Proplastiden. Naheres im Text. 
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granulare Proplastiden enthalten. Es besteht auf Grund dieser Beobach- 
tungen kein Zweifel, da das Teilungsgeschehen in den Zellen weitgehend 
synchronisiert ist und demnach in den Proplastiden einer Zelle wellenférmig 
ablauft und dazwischen teilungsfreie Perioden die Norm darstellen. 

Das Teilungsgeschehen kann in den Mikrotomserien naturgemaf nur 
kombinatorisch aus vielen Einzelbefunden, welche allerdings in ihrem 
regelmafigen Auftreten eine befriedigende Sicherheit fiir die Schluf- 
folgerungen gewiahren, rekonstruiert werden. Als allererstes Anzeichen 
einer Teilung ist das Auftreten zweier getrennter Grana festzustellen. 
Abb. 17 b gibt ein solches Proplastid wieder. Zwei vollig parallel gelagerte 
Granascheibchen sind in identischer Ausbildung in das Stroma eingelagert. 
Die Bilder sind nur verstandlich, wenn man eine identische Reproduktion 
der primiren Granascheiben annimmt. Als Beleg fiir diese identische Re- 
produktion kann folgendes angefiihrt werden: 

1. Es gibt Zellen, in denen die Granascheiben der Proplastiden in der 
Seitenansicht auferst diinn erscheinen. Hier ist von einer Andeutung einer 
Reduplikation nichts zu erkennen. 

2. Es gibt haufig Zellen, in denen die Granascheiben in Seitenansicht 
relativ dick erscheinen. Ein solcher Fall ist in Abb. 17a dargestellt. Bei 
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Beobachtung mit den besten Apochromaten erscheinen dann die Grana- 
scheiben in der Seitenansicht nicht strichférmig, sondern schmal rechteckig. 
Da die Dimensionierung fiir das Lichtmikroskop zu gering ist, kann ich 
nur berichten, daft ich in diesen Fallen immer wieder den Eindruck haite, 
dafi zwei Granascheibchen auseinanderweichen (Abb. 17b und c). 

Die primaren Granascheibchen erfahren sonach, ahnlich wie es bei den 
Chromonemata und Chromomeren der Fall ist, in der Scheibenebene eine 
identische Reproduktion. Ferner ist es durch unmittelbare Beobachtung 
gesichert, daff die Tochterscheibchen sich trennen und in paralleler Lagerung 
zunachst im Stroma auseinanderweichen (vgl. Abb. 17c). Dieser Vorgang 
der weiteren Distanzierung der Tochtergrana lauft weiter, so daft die bei- 
den Grana schlieflich polar gelagert sind (Abb. 17d). Dann streckt sich 
das Proplastidenstroma in die Lange und beginnt sich median einzuschnii- 
ren (Abb. 17e). Die Einschniirung wird immer ausgepragter, so dafi sich 
zwei Proplastiden allméhlich bilden, welche mit einer dicken, spater fast 
fadenférmigen Briicke zusammenhangen (Abb. 17 f—k). Dann braucht nur 
mehr dieser Faden zu reiffen. Die Individualitat der Schwesterproplastiden 
wird hergestellt und der Teilungsvorgang ist beendet. 


2. Die Proplastiden der weiften Blattbasis junger Blatter vor 
der Streckung und Ergriinung 


Die zu diesen Untersuchungen herangezogenen Mikrotomserien wurden 
jungen Blattern entnommen, deren basale weife Zone fixiert wurde. In 








Abb. 18. Néaheres im Text. 


Abb. 13 entspricht die Zone ungefahr den Zonen c und b. Die anatomische 
Ausgestaltung der Gewebe ist in diesen Blattabschnitten dadurch charak- 
terisiert, da das Zellmaterial fertig gebildet ist. Teilungen sind selten 
anzutreffen. Die Zellen des Mesophylls sind noch nicht stark gestreckt und 
sind im Schnitt annahernd rechteckig. Interzellularen sind noch nicht sehr 
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stark entwickelt. Die Prokambiumstrange sind noch wenig differenziert. 
Lediglich Ringgefaffe und einige Schraubengefife sind ausgebildet oder 
in Bildung begriffen. Die Epidermiszellen sind ebenfalls wenig gestreckt, 
das Spaltéffnungsmuster ist fertig, die Stomata aber noch nicht endgiiltig 
differenziert. 

Eine Ubersichtszeichnung einer typischen Zelle soll zunachst besprochen 
werden (vgl. Abb. 18). Die Zellen des Mesophylls sind recht klein, 20 bis 
50 uw lang. Der Kern ist in diesen Priparaten sehr gut durch die Osmium- 
sdure fixiert. Seine Chromomerenstruktur ist deutlich zu beobachten. Das 
Cytoplasma ist strukturlos fixiert (gelatiniert). Hier liegen deutlich, als 
Gebilde sui generis erkennbar, die Proplastiden im Cytoplasma eingebettet. 
Oft bilden sich um den Kern oder in ein- 
zelnen Arealen typische Gruppen. Thre 
Form ist auch in diesen jungen Zellen amé- 
boid wechselnd. Haufig herrschen ovale, 
kartoffelstarkekornférmige Stromaformen a 
vor. Auch hier ist in jedem Proplastid ein 
stark farbbares primires Granascheibchen 
regelmaRig in Hunderten von Mikrotom- = OY 
schnitten eindeutig zu beobachten und zu 
belegen. Die Chondriosomen sind sehr gut 
fixiert und deutlich zu sehen. Sie sind auch 
hier kleiner und enthalten niemals stark 
farbbare grana&hnliche Strukturelemente. SE Q 
Die mikroskopische Vermessung der Pro- 
plastiden und Chondriosomen ergab ahn- 
liche GréBenverhaltnisse, wie sie in friihe- Abb. 19. Stirkefiihrende Pro- 
ren Abschnitten niedergelegt sind. Auch pplastiden aus der Basalzone 
waren Teilungsstadien haufig zu beob- eines mittleren Blattes (Som- 
achten. mermaterial). 

In bezug auf den Starkegehalt der Pro- 
plastiden hat es sich gezeigt, daf in den basalen weiffen Zonen junger 
Blatter der Starkegehalt je nach der Jahreszeit, in welcher man das Ma- 
terial fixiert, schhwankt. Im Wintermaterial hat diese Zone keine Starke 
mehr. Im Sommermaterial dagegen sind die Proplastiden noch mit Starke 
beladen. Abb. 19 zeigt solche Proplastiden aus Sommermaterial. Meist 
exzentrisch ist ein mehr oder weniger grofes Starkekorn im Stroma aus- 
gebildet. Man kann aber deutlich feststellen, daft das gefarbte Stroma das 
Starkekorn vollig umhiillt. An einer Seite ist ein Stromafortsatz entwickelt, 
in welchem ganz klar das primaire Granum eingelagert ist. Hier sind also 
die Proplastiden typische Amyloplasten. 


Die Proplastiden in meristematischen Blattern von % bis 4cm Lange 


Die Mesophyllzellen so kleiner Blatter sind postmeristematisch. Das 
Teilungswachstum ist noch im Gange. Die Prokambiumstringe sind weit- 
gehend undifferenziert. Auch die Epidermis ist noch nicht fertig. Die 
Musterbildung beginnt soeben. 
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Das Material ist sehr schwer zu fixieren. Nur wenige Fixationsversuche 
von vielen fiihrten zum Erfolg. War die Fixation schlecht, so konnten im 
schaumig degenerierten Plasma kaum klare Beobachtungen durchgefiihrt 
werden. War die Fixation gelungen, so konnten Proplastiden klar gesehen 
werden. Auch dann waren die Schwierigkeiten der Farbung und Beob- 
achtung noch grok. Die umfangreichen, durch zwei Jahre fortgesetzten 
Bemiihungen ergaben, daft bei gelungener Fixation die Altmannsche 
Saurefuchsinfarbung dann zur Klarheit iiber die cytologischen Verhaitnisse 
fiihrte. wenn mit Hilfe des Ortholux? von Leitz unter Anwendung von 
Fluoritoptik beobachtet wurde. Zur Farbkonirastierung eignete sich dabei 
der Vario-Kolor-Kondensor vorziiglich. 

In so jungen Blattmesophylizellen sind die Proplastiden sehr stark mit 
Stiirke beladen. Sie haben dann die Funktion von Leukoplasten und spei- 
chern die Reserven fiir das weitere Zelldifferenzierungswachstum. Solche 
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Abb. 20. Eine postmeristematische Mesophylizelle aus einem % cm langen Blatt. 


Proplastiden werden daher zweckmafig ,,amyloplasiische Proplastiden™ 
genannt. Die Starkefiihrung erschwert die cytologische Analyse sehr. Weil 
auch Vakuolen in Proplastiden vorkommen, muftte in jedem Priparat der 
Starkenachweis durchgefiihrt werden, da im Kanadabalsam Vakuolen und 
Starkekérner nicht ohne weiteres unterschieden werden kénnen. Der 
Stirkenachweis gelang in jedem Falle mit Hilfe der Polarisationseinrich- 
tung des Ortholux von Leitz recht leicht. Selbst bei kleinsten Starke- 
einschliissen war das Spharitenkreuz mit Hilfe der Olimmersion zu sehen. 

Um die cytologische Analyse der Schnittserien zu erleichtern, wurde 
zunachst das stirkearme oder gar starkefreie Material als Grundlage be- 
arbeitet. In Abb. 20 ist eine Mesophyllzelle in Totalansicht aus einer der 
besten Schnitiserien herausgezeichnet. In diesem Wintermaterial liegen 


? Ich bin der .,Arbeitsgemeinschaft fiir Forschung des Landes Nordrhein-West- 
falen“ zu ganz besonderem Dank verpflichtet, da® ich durch eine Unterstiitzung 
in die Lage versetzt wurde, das Ortholux von Leitz mit bester Optik fiir diese 
Untersuchungen einzusetzen. 
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die Verhaltnisse recht klar. Die Proplastiden sind entweder “stirkefrei, 
oder sie fiihren kleine Starkekérner, welche aber das Stroma nicht bis zur 
Unkenntlichkeit deformieren. Ihre Gestalt ist vornehmlich spindelférmig. 
Wenn ein Stirkekorn polar ausgebildet ist, so liegt dieses deutlich im 
Stroma und es resultiert eine Trommelschlagelform. In jedem Proplastid 
ist auch hier ein stark farbbares primares Granum nachzuweisen. 

Die Chondriosomen sind in diesen Zellen gegeniiber den Proplastiden 
deutlich kleiner und besitzen kein primares Granum. Auch fiihren sie nie- 
mals Starke. 

Die Analyse der Schnittserien vom starkefiihrenden Sommermaterial 
stellte an die Optik die héchsten Anforderungen. Zwei Jahre lang wurden 
diese Schnittserien beobachtet, bis die Verantwortung iibernommen werden 
konnte, diesen kleinen Abschnitt zu veréffentlichen. Im Hinblick auf die 
diirftigen bisherigen 


Kenntnisse jugendlicher 
Plastiden schien mir =, o> 
diese Miihe gerechtfer- he 
tigt zu sein. 
Die Fig. 5 und 6 der 
Tafel geben einen Ein- 


druck vom Stiarkereich- 
tum dieser postmeriste- 


matischen Zellen des , 
jiingsten Blattmeso- = 
phylls. Selbstverstaénd- \ 


lich war von vornherein 
klar, daf das Propla- 
stidenstroma stark ge- Abb. 21. Amyloplastische Proplastiden aus _post- 
dehnt ist und oft als ¢mbryonalen Zellen des Mesophylls eines etwa % cm 
langen Blattes (Sommermaterial). 





mikroskopisch kaum 
sichtbares Hautchen die 
relativ grofen Starkekérner umspannt. Ist nur ein Stairkekorn im Stroma 
entwickelt, so lagen die Verhalinisse noch relativ einfach. Meist aber sind 
2 bis 5 Starkekérner im Stroma entwickelt, so daf das Stromaplasma zwar 
das Starkeaggregat umschlieft, aber dann sehr schwer nachweisbar wird. 
Dazu kommt noch die wichtige Frage, ob diese jugendlichen Plastiden- 
anlagen ein Granum fiihren. 

Diese amyloplastischen Proplastiden liegen auferdem nur selien ein- 
zeln. Sie sind in der Regel systrophisch um den Zellkern zu Aggregaten 
geballt, was ihre cytologische Analyse weiterhin erschwert. 

Zur Darstellung des Stromas hat sich eine intensive Farbung der Pri- 
parate mit Viktoriablau 4R sehr bewahrt. Die um die Starkekérner ge- 
spannte Stromahiille farbt sich blau und konnte in allen Fallen sicher- 
gestellt werden. Die Stairkekérner farben sich metachromatisch in einem 
rotlichen Ton, so daf eine gute Differenzierung des Stromas erzielt wird. 
Die primaren Grana sind an Praparaten, welche mit Viktoriablau gefarbt 
sind, gelegentlich als schwarzblaue Einschliisse im Stroma zu sehen. 
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Fiir die elektive Darstellung der primaren Grana hat sich aber die 
Altmannsche Saurefuchsinfarbung am besten bewahrt. Die dunkelrot 
gefarbten Grana schimmern dann auch bei ungiinstiger Lagerung noch 
immer deutlich durch. Wird schlieBlich noch im Polarisationsmikroskop 
erganzend untersucht, so ist es méglich, iiber die Struktur der amyloplasti- 
schen Proplastiden eine befriedigende Klarheit zu erreichen. 


Abb. 21 gibt die typischen Falle der Ausgestaltung amyloplastischer 
Proplastiden wieder. Die obere Reihe, zeigt Proplastiden ohne Starke und 
mit wenig Starke. Die Trommelschlagelform mit einem einseitig entwickel- 
ten Stromapseudopodium ist haufig zu sehen. In diesen Fiillen ist das 
primaire Granum leicht zu finden. Die untere Reihe zeigt Proplastiden mit 
einem bis vielen Stirkekérnern. Das primare Granum liegt dann seitlich 
in einer dicken Stromapartie. In der Tafel. Fig. 5, 6, sind einige Mikroauf- 
nahmen als Beleg gegeben. 


Ergriinende Proplastiden 


Mit Hilfe der OsO,-Fixation und der ausgearbeiteten Farbungsmetho- 
den wurde die Analyse der Proplastiden in die blafgriine Zone junger 
Blatter (Abb. 13e und f) vorgetrieben. Es stellte sich dabei heraus, daft, 
solange die Proplastiden noch améboid sind, eine einwandfreie Darstellung 
ihres Baues méglich ist. Im Zuge des Ergriinens tritt aber bald eine Meta- 
morphose der amdboiden monogranularen Proplastiden zu Jungchloro- 
plasten ein. Solche Jungchloroplasten haben eine feste Linsenform. Sie 
sind zwar mit OsQO, in den Umrissen erhalten, aber eine Strukturanalyse 
am gefarbten Material war nicht méglich. Sie farben sich dann bei An- 
wendung der Proplastiden-Darstellungsmethode homogen. Strugger (1951) 
konnte fiir die Chloroplasten (Agapanthus) zeigen, daft mit OsO, fixierte 
Chloroplasten nach der Farbung homogen erscheinen, obzwar sie nach der 
Vitalanalyse eine deutliche Geldrollen-Grana-Struktur besitzen. Eine Auf- 
quellung der mit OsO, fixierten Chloroplasten mit KOH erméglichte erst 
die firberische Differenzierung der Granastruktur im erwachsenen Chloro- 
plasten. Offenbar nimmit das Stroma im Zuge der Lamellenbildung ganz 
andere Eigenschaften an. 


Daf Jungchloroplasten mit der Proplastidenfixierung und Farbemetho- 
dik nicht auf ihre Struktur hin untersucht werden kénnen, ist durch um- 
fangreiche Versuchsserien sichergestellt. Es mu die Aufgabe weiterer 
Arbeiten bleiben, eine Methodik zu finden, mit deren Hilfe die Meta- 
morphose der Proplastiden zu Chloroplasten exakt cytologisch analysiert 
werden kann. 


Die Vorstéfe in dieser Richtung an Agapanthus umbellatus haben fol- 
gende Resultate gezeitigt: 


Mikrotomserien mit der in dieser Arbeit angegebenen Methodik ergaben 
an blafgriinen Blatizonen, also im ersten beginnenden Stadium des Er- 
griinens, noch brauchbare Bilder. Die Proplastiden ergriinen zweifellos 
zunachst im améboiden monogranularen Stadium. Dann konnte als erste 








Die Proplastiden in den jungen Bliattern von Agapanthus umbellatus L’Hérit 153 
Phase der Metamorphose eine Erhéhung der Teilungstiatigkeit der pri- 
miaren Grana festgestellt werden. Das Stroma teilt sich dabei nicht, so dal 
polygranulire Proplastiden entstehen, wie sie im ergriinenden Material 
auch in vivo gesehen werden konnien. In ganz 
besonders giinstigen Fallen konnte eine so starke 
Intensivierung der 

Granateilungstitig - 

keit beobachtet wer- 

den, daf geldrollen- 

artige Granasaulen Q 

im Stroma _nach- 

gewiesen werden 

konnten. 


In Abb. 22 ist 
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Abb. 22. Ausschnitt aus 
dem Plasmawandbelag 
einer ergriinenden Meso- 
phylizelle. Die Propla- 
stiden sind zum grofen 
Teil schon polygranulir 


aus einer ergriinen- 
den Blattzone ein 
kleiner Ausschnitt 
aus dem Plasma- 
wandbelag heraus- 
gezeichnet. Die bei- 


Abb. 


=. 


23. Ergriinende, vornehm- 








aber noch amdéboid. Da- 
neben die Chondrioso- 
men. 


lich. polygranulire Proplasti- 
den aus der mittleren Zone 
eines Agapanthus-Blattes. 


den Proplastiden 
sind améboid. Das 
kleine laRt soeben 
eine Granateilung c 
erkennen. Das gréfere ist bizarr geformt und enthalt mehrere Grana. Die 
Chondriosomen sind daneben noch sichtbar. Abb. 23 zeigt polygranulire er- 
griinende Proplastiden im gefarbten Mikrotomschnitt. Im Stroma sind oft 
Vakuolen wie in vivo zu erkennen. 


Vergleichende Fixierungsstudien mit Chondriosomen-Fixationsmitteln 


‘Eine Durchsicht der bisherigen Literaturangaben seit 1910 la&t klar 
erkennen, daft bei allen Studien iiber die Proplastiden zwar wohl die 
Umrifformen mit den Befunden dieser Arbeit in Einklang gebracht wer- 
den kénnen, dafi aber keinem Autor die Existenz der primiiren Grana vor 
Augen trat. Die Ursache fiir diesen erstaunlichen Sachverhalt mufte erst 
auf experimentellem Wege gepriift werden, da die in der Literatur existie- 
renden Abbildungen von Proplastiden entweder ganz kompakt schwarz 
gezeichnet sind (Guilliermond und seine Schule, s. Literaturverzeichnis), 
oder in den Arbeiten von Lewitzky (1910/11), Forenbacher (1911) 
u. a. zwar bessere Abbildungen gegeben werden, aber die Existenz eines 
primaren Granums nirgends zu ersehen ist. Im Vergleich zu meinen eige- 
nen Praparaten hatte ich oft den Eindruck, da an Stelle des primiren 
Granums in den von den Aalteren Autoren abgebildeten Proplastiden kleine 
Hohlriume gezeichnet sind. Zwischen Chondriosomen und Proplastiden 
sind in der alteren Literatur daher auch die Grenzen so verwischt, daft in 
vielen Arbeiten die Proplastiden als Chondriosomen abgebildet sind. 


Protoplasma, Bd. XLIII/1—2. 11 
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Ich vermutete sofort, daf die Ursache fiir diese Diskrepanz der Befunde 
in der ganzlich verschiedenen Fixierung und Fiarbung zu suchen ist. 

Da alle Hypothesen iiber die Beziehungen der Plastiden zu den 
Chondriosomen mit Priparaten belegt wurden, welche mit den sogenann- 
ten Chondriosomen-Fixiermitteln erhalten wurden (,,.méthodes mitochon- 
driales“), ist es fiir die Theoriefassung zur Entwicklungsgeschichte der 
Plastiden von prinzipieller Bedeutung, daf in der vorliegenden Arbeit zum 
ersten Male die Notwendigkeit in Erscheinung trat, die Brauchbarkeit und 
Verlaflichkeit der bisher allein giiltigen Fixierungsmethode einer er- 
neuten kritischen Untersuchung zu unterziehen. 


Es mute zu diesem Zwecke am nunmehr durch Vitalbeobachtung, 
Fixation und Farbung wohlbekannten Agapanthus-Material vergleichs- 
weise die Fixationsmethode der Chon- 

driosomenforscher parallel angewendet 

R. 4 werden. So war es moglich, die Frage nach 
Gis Ky g der Ursache zu klairen, warum die pri- 


maren Grana den bisherigen Beobachtern 





. Bins unbekannt blieben. Die Enischeidung die- 

; : ser Frage kann durch ein vergleichendes 

§ Eingehen in die so heterogenen Literatur- 

: angaben nicht herbeigefiihrt werden. Hier 
Aids: d0t;: Penetaatiien sndcCbie mu das Experiment entscheiden. 


driosomen aus einem nicht er- Junge, noch nicht ergriinte Blattab- 
griinten Blattabschnitt.« Fixiert schnitte von Agapanthus umbellatus wur- 
nach Regaud. den zur Konirolle in 2% OsO, fixiert, 


geschnitten und gefarbt. Die Proplastiden 
zeigten das im vorigen Kapitel dargestellte Aussehen. In jedem Proplastid 
war ein stark farbbares primaéres Granum nachzuweisen. 


Um die Frage zu priifen, ob die Chondriosomen-Fixiermittel, welche 
bisher fast ausschlieflich fiir das Studium der Plastidenanlagen gebraucht 
wurden, die natiirliche Form und Struktur der Proplastiden konservieten 
kénnen, habe ich vom gleichen Blatimaterial Blatistreifen mit folgenden 
Fixierungsmitteln nach Vorschrift fixiert: Regaud, Benda, Lewitzky 
und Carnoy. Das Ergebnis dieser Versuchsreihe aft sich kurz dahin 
zusammenfassen, daf{ in keinem Fall das primare Granum mit regel- 
maRiger Sicherheit beobachtet werden konnte. Das Stroma bleibt erhalten 
und an Stelle des primaren Granums konnte ich sehr haufig einen vakuo- 
lenihnlichen Hohlraum entdecken. Abb. 24 gibt das Fixierungs- und 
Farbungsbild von Agapanthus-Proplastiden wieder, welche mit dem Ge- 
misch nach Regaud fixiert wurden. Chondriosomen und Proplastiden 
lassen sich nach Fixierung mit den bisher iiblichen Mitieln so lange unter- 
scheiden, als ihre GréRe verschieden ist. In jiingsten Zellen jedoch, welche 
postmeristematisch sind, diirfte eine Unterscheidung kaum mehr méglich 
sein. Damit ist auch die Ursache fiir das Unbekanntbleiben der spezifischen 
Proplastidenstruktur aufgefunden worden. Wahrscheinlich sind Proplasti- 
den und Chondriosomen standig verwechselt worden. 














Die Proplastiden in den jungen Bliattern von Agapanthus umbellatus L’Hérit 


Diskussion 


Durch die in dieser Arbeit niedergelegten Befunde ist es evident ge- 
worden, daft die Embryonalphase der Chloroplasten bei den Angiospermen 
sich durch eine bestimmt festgelegte Struktur der stark reduzierten Plasti- 
den auszeichnet. In den meristematischen und postmeristematischen Zellen 
der Angiospermen liegen die Plastiden als morphologisch klar differen- 
ziertes System vor und unterscheiden sich von den Chondriosomen grund- 
sitzlich. 

Schimper (1883 und 1885) hat bei seinen klassischen und von den 
spateren Forschern im Niveau nie erreichten Untersuchungen in den Blatt- 
anlagen und Meristemen monokotyler und dikotyler Pflanzen klar fest- 
gelegt, daff individualisierte Plastiden in allen Altersstadien der Zellen 
mikroskopisch nachzuweisen sind. Nachdem er auch in Eizellen von Angio- 
spermen die Existenz von deutlich differenzierten Plastiden beobachten 
konnte, stellte er die Lehre von der Individualitét und Kontinuitat der 
Plastiden auf. Was schon Schmitz (1882) fiir die Algen unter Beweis 
stellen konnte, wird nun von Schimper konsequenterweise auf die 
Angiospermen iibertragen. 

Die Siruktur der Proplastiden wurde dagegen von Schimper nicht 
bearbeitet. Die Existenz eines primaren Granums wurde nicht erkannt. 
Durch die Feststellung, da jedes Proplastid ein scheibchenférmiges pri- 
mires Granum besiizt, ist ein vollstaéndigeres Bild von der embryonalen 
Phase eines Angiospermenplastids gewonnen, welches fiir die weitere Er- 
forschung der Proplastiden sicherlich bedeutungsvoll ist. Die Schimper- 
sche Auffassung von der Selbstandigkeit der Plastiden in allen Lebens- 
phasen der Zellen hat dadurch eine weitere, nicht unbedeutsame Festigung 
erfahren. 

Es iiberraschit, dafi das primare Granum in der bisherigen umfang- 
reichen Literatur nicht schon langst beschrieben wurde. Soweit ich die mir 
im grofen Umfange zugangliche Literatur erreichen konnte, habe ich nir- 
gends den Satz ausgesprochen gesehen, daf jedes Proplastid aus einem 
Stroma und einem primaren Granum von Scheibchenform bestehe. Wenn 
tiberhaupt in der Literatur Vorlaiuferangaben existieren, welche vielleicht 
schon das Granum betreffen, so konnte nur in der klassischen Literatur des 
vorigen Jahrhunderts danach gesucht werden. A. Meyer (1883) bildet in 
seiner groRen Arbeit ,,Anaplasten“ ab, welche mit den Proplastiden iden- 
tisch sind. Er zeichnet kleine, rundliche Gebilde aus dem Rhizom von 
Yucca filamentosa, welche den Kern umlagern und in ihrem Innern einen 
oder zwei Einschliisse besitzen. Diese Einschliisse werden nicht naher be- 
sprochen. Er erwahnt nur, daf sie nicht Starkekérner darstellen. 

Ferner ist die Tafel Ii in Schimpers Arbeit (1885) bedeuisam. In 
Fig. 4 sind Leukoplasten aus einem jungen Niederblatt von Canna 
Warszewiczii abgebildet, welche im Stroma neben einem Starkekorn und 
einem nadelférmigen ,,Eiweifkristall* noch ein rundes Gebilde enthalten, 
welches vielleicht mit einem primaren Granum identisch sein kénnte. 
Auferdem sind die Angaben von Zimmermann (1890) in seinen ,,Bei- 
trigen zur Morphologie und Physiologie der Pflanzenzelle* hier zu erwah- 
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nen. Die Leukoplasten sind nach den Angaben von Zimmermann nicht 
homogen, sondern sie enthalien ein bis mehrere eiweifhaltige runde K6r- 
per, welche er ,,Leucosomen™ nannte. Seine Fixierversuche ergaben, da 
es viel schwieriger ist, diese Leukosomen im fixierten Praiparat gut zu er- 
halten, als es beim Zellkern der Fall ist. Mit konzentrierter alkoholischer 
Sublimatlisung gelang es ihm, die Leukosomen in den Leukoplasten zu 
konservieren. Von allen versuchten Farbeverfahren eignete sich zur Dar- 
stellung der Leukosomen die Altmannsche Sdurefuchsinfarbung am 
besten. Zimmermann gibt an, dafi in diesen Priparaten nur die Nu- 
kleolen und die Leukosomen gleichwertig gefarbt seien. Die auffallende 
Parallele dieser elektiven Farbbarkeit mit Saurefuchsin laft es nicht aus- 
geschlossen erscheinen, da die Leukosomen Zimmermanns vielleicht 
mit den in der vorliegenden Arbeit beschriebenen primaren Grana iden- 
tisch sein kénnten. Freilich sprechen auch manche Befunde Zimmer- 
manns dagegen. Er konnte die Leukosomen nicht immer feststellen. 
Auch kommt Zimmermann sdhlieflich zu der Annahme, es kénnte sich 
um akzidentelle Eiweifkristalle handeln. 


Zimmermann beschreibt in dieser Arbeit ,.Granula“, welche im Cytoplasma 
liegen und mit Saurefuchsin farbbar sind. Es verdient hervorgehoben zu werden, 
daf diese Granula Chondriosomen darstellen und diese in Zimmermanns 
Arbeit erstmalig in der Literatur abgebildet sind. 

Weitere Friihbeobachtungen, welche méglicherweise die primaéren Grana zum 
Gegenstand haben, konnte ich in der Literatur nicht finden. 


So ist das Bild von der mikroskopischen Struktur eines Plastids in der 
Embryonalphase heute so korrigiert, da& Stroma und primares Granum 
die wesentlichsten Strukturelemente darstellen. Das Stromaplasma besitzt 
charakteristische Eigenschaften. Bei der Beobachtung in vivo ist eine 
Amédboidie festzustellen. Das stimmt mit den Befunden von Senn (1908) 
iiber das Peristromium und insbesondere Kiister (1911) véllig iiberein. 
Meine eigenen Beobachtungen machen es sehr wahrscheinlich, daf nicht nur 
die Plasmastrémung hier eine passive Formanderung der Proplastiden 
bewirkt. Die beobachteten Erscheinungen sprechen vielmehr fiir eine aktive 
Amédboidie des Stromaplasmas. 


Das Stromaplasma ist dichter gebaut als das Cytoplasma und viel stiar- 
ker farbbar als dieses. Im Stromaplasma wurden als akzidentelle Ein- 
schliisse gelegentlich Vakuolen, sehr hiaufig Starkekérner angetroffen. Die 
Fahigkeit, aus Zucker Starke zu kondensieren, kommt in der Pflanzenzelle 
wohl nur dem Stromaplasma der Plastiden zu. Es kann also keinem Zwei- 
fel unterliegen, dafi das Stromaplasma ein hochspezialisiertes plasmatisches 
System ,,sui generis” in der Pflanzenzelle darstellt, welches Plasmawuchs 
zeigt und bei der Plastidenteilung mitwirkt. 

Das in das Stromaplasma eingelagerte primaire Granum beansprucht 
ein besonderes Interesse. Seine Bedeutung wird durch folgende, durch 
Beobachtung festgelegte Tatsachen erhellt: 


1. Das primaire Granum kommt in jedem Proplastid im Normalfall in 
der Einzahl vor. 
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2. Seine Gestalt ist scheibchenférmig. Parallel zur Flache -vermag es 
sich identisch zu reproduzieren. Diese ,,Teilung entspricht im Wesen der 
..Teilung“ der Chromatidenfaden im Zusammenhange mit der Mitose. 

3. Es ist erwiesen, daft beim Ergriinen das primare Granum Chloro- 
phyll enthalt. , 

4. Die primaren Grana sind mit Kernfarbstoffen auffallend stark farb- 
bar. Neben den Chromosomen und Nukleolen stellen sie die am starksten 
firbbaren plasmatischen Zellstrukturen dar, welche uns iiberhaupt be- 
kannt sind. Es kann daher mit annahernder Wahrscheinlichkeit gesagt 
werden, daft die primaren Grana reichlich Nukleoproteide enthalten. Der 
exakte Beweis fiir diese Vermutung muf allerdings erst erbracht werden. 
Schon die identische Reproduktion und die starke Farbbarkeit sprechen 
aber fiir die Richtigkeit dieser Auffassung, besonders, da in der Literatur 
fiir die Sekundirgrana des Agapanthus-Chloroplasten durch H. Metzner 
(1952a, b) das Vorkommen von Polynukleotiden durch mikrochemische 
Analysen erstmalig wahrscheinlich wurde. (Vgl. auch Chiba 1951.) 

Die angefiihrten Beobachtungstatsachen zeigen bereits, da das primare 
Granum ebenfalls ein besonders spezialisierter Plasmakomplex ist, der 
ahnlich wie die Elemente des Zellkernes als individualisiertes System .,sui 
generis’ uns entgegentritt. Dieser Komplex hat innerhalb der Pflanzen- 
zelle besondere physiologische Aufgaben. Er hat das Vermégen, die Assi- 
milationspigmente zu bilden. Er liegt im Proplastid als eine morphologisch 
geschlossene Anlage vor. Er wird bei der Metamorphose zum somatisch 
voll funktionsfahigen Chloroplasten, zum Ausgangspunkt der fiir die 
Photosynthese wichtigen Grana-Geldrollen-Struktur. Dabei kann noch 
nichts iiber das Zusammenwirken von Stroma- und Granum-Plasma gesagt 
werden. Das bleibt fiir zukiinftige Forschungen noch offen. 

Ich habe schon 1951 darauf hingewiesen, daft ein Vergleich zwischen 
Zellkern und Plastiden auf Grund der bisherigen Befunde durchaus erlaubt 
und im augenblicklichen Stadium der Zellforschung sogar schon notwendig 
geworden ist. Beide Organelle stellen als deutlich abgegrenzte mikro- 
skopische Zellelemente ein wohlgeordnetes Duplikantensystem dar. Der 
Zellkern kann als embryonaler Kern sich in allen seinen Teilen identisch 
reproduzieren. Im Soma kann dieses Vermégen verlorengehen. Das em- 
bryonale Plastid, das Proplastid ist in allen seinen Teilen zur identischen 
Reproduktion befahigt. Erfolgt die Metamorphose zum somatischen Plastid, 
so geht auch hier das Vermégen zur identischen Reproduktion allmahlich 
verloren. Das gilt freilich nur fiir die hochdifferenzierten Anthophyien. 
Schon bei den Moosen (K aja 1954) und besonders bei den Algen (Schmitz 
1882) ist die embryonale und somatische Lebensphase bei Plastiden und 
Kernen identisch. Der Zellkern ist ein nematisch organisiertes Organell. 
Das Plastid ist ein lamellar organisiertes Gebilde. Im Zellkern kommt eine 
identische Reproduktion ohne Kernteilung vor, welche zur Polytenie fiihrt. 
Im Plastid ist bei der Differenzierung der somatischen Struktur eine iden- 
tische Reproduktion der Grana beobachtet, welche zur Geldrollenbildung 
fiihrt, ohne da das Plastid sich regelmaftig teilt. Beide Organelle sind 
komplexe Duplikantensysteme. Die Kontinuitaét des Kernes steht aufer 
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Zweifel; die Kontinuitat der Plastiden ist schon von Schimper mit Recht 
postuliert worden. 

Nachdem auf dem Wege der Strukturanalyse die Plastiden als Zell- 
organelle ,sui generis’ erkannt sind und das Phanomen der identischen 
Reproduktion bei der Teilung der Proplastiden zum ersten Male aufter- 
halb des Zellkernes beobachtet wurde, erscheint es notwendig, unsere Auf- 
fassung von der Organisation der Zelle einer theoretischen Revision zu 
unterziehen. 

Der Begriff ..Plasmawuchs“ hat fiir die Betrachtung des lebendigen 
Stoffsystems eine besondere Bedeutung. Es besteht wohl kein Zweifel, daf 
beim Wachstum des Protoplasmas eine Vermehrung desselben erfolgt, bei 
welcher die spezifische Feinstruktur artgemaéf erhalten bleibt. Dies er- 
scheint aber nur méglich, wenn es Plasmakonstituenten gibt (Michaelis 
1947), welche man auch als elementare Duplikanten bezeichnen kann. Diese 
im Bereich des Submikroskopischen liegenden Elementarduplikanten miis- 
sen die Befahigung haben, in identischer Form beim Plasmawuchs synthe- 
tisiert zu werden. Nicht nur jeder Elementarduplikant wird identisch re- 
produziert, sondern es mufi beim Plasmawachstum auch das artgemifte 
Gefiige dieser Elementarduplikanten identisch erhalten bleiben. So kom- 
men wir aus einer rein theoretischhen Erwagung heraus zur sehr wahr- 
scheinlichen Annahme eines Gefiigebaues aller im Lichtmikroskop sicht- 
baren plasmatischen Strukturen der Zelle aus Elementarduplikanten, denen 
wir auch ganz allgemein den Namen Steuerungszentren zubilligen diirfen. 

Eine bedeutende Stiitze fiir eine solche Auffassung ist die Tatsache der 
plasmatischen Vererbung, welche von der Genetik (Correns 1901, 1909, 
1919, 1924, 1931, 1937, Wettstein 1928, Renner 1934, Michaelis 
1938, Oehlkers 1953) sichergestellt ist. Darlington (1944) geht sogar 
so weit, daft er den klassischen Karyogenen die Plasmagene gegeniiberstellt. 
Das Genom, welches in den Chromosomen des Zellkerns lokalisiert ist, hat 
zweifellos eine dominierende Sonderstellung. Dennoch sind wir gezwungen, 
fiir die Durchfiihrung der Stoffwechseltatigkeit in der Zelle nichtmendelnde 
Steuerungszentren aufferhalb des Kernes im Cytoplasma und in den Zell- 
organellen anzunehmen, welche es der Zelle iiberhaupt erst erméglichen. ihre 
Lebensititigkeit durchzufiihren (vgl. auch Marquardt 1952). 

Wenn vom Gesichtspunkt der klassischen Genetik aus eine streng 
karyogenetisch formulierte Zellentheorie bisher das Feld beherrschte, so 
ist es vom Gesichtspunkt der Physiologie und der cytologischen Struktur- 
forschung aus durchaus berechtigt, eine pangenetische Formulierung des 
Zellbegriffes zu erértern. 

Konsequenterweise miiRten wir den gesamten Protoplasten in allen 
seinen plasmatischen Teilen als ein Gefiigesystem von elementaren 
Steuerungszentren (Elementarduplikanten) ansehen. Wiirden wir dem 
Vorschlag Darlingtons (1944) folgen, so miiRte der klassische Begriff 
Gen“ zu einem umfassenden Oberbegriff fiir steuernde Konstituenten der 
lebendigen Materie erhoben werden. Was die Genetik bisher als Gene 
bezeichnete, wiren dann die Karyogene. Diese mii®ten zu einem Karyo- 
genom zusammengefafit werden. Der von Wettstein geschaffene Begriff 
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Plasmon wiirde dann die Gesamtheit aller Plasmagene im Sinne Darling- 
tons umfassen. 

Es fragt sich, ob der Nomenklaturvorschlag Darlingtons zweckmiafig 
ist. Der Begriff Gen ist in der Vererbungsliteratur so festgelegt, da die 
pangenetische Formulierung des Zellbegriffes vielleicht zweckmafigerweise 
unter Beibehaltung des Begriffes Gen im klassischen Sinne formuliert wer- 
den kénnte. Dann miiftte man sich auf folgende Formulierung einigen: 
Alle plasmatischen Teile einer Zelle bestehen aus elementaren steuernden 
und identisch reduplikablen Konstituenten (Elementarduplikanten). Inner- 
halb des Zellkerns sind solche Konstituenten entwickelt, welche im Sinne 
der Genetik als Gene festgelegt sind. Ihre Gesamtheit bildet das Genom. 
Die extranukleiren plasmatischen Strukturen der Zelle bestehen eben- 
falls aus einem Gefiige von Elementarduplikanten. Die Summe aller 
dieser Steuerungszentren mul} im Sinne Wettsteins als Plasmon ge- 
kennzeichnet sein. Das Plasmon bedarf aber schon auf Grund des bis- 
her erarbeiteten Tatsachenmaterials einer Aufgliederung. Alle steuernden 
Elemeniarkonstituenten im Cytoplasma stellen das Cytoplasmon dar. 
Unsere Kenntnisse iiber die Natur und Funktion des Cytoplasmons 
sind auferst gering. Héchstwahrscheinlichh handeit es sich um Kon- 
stituenten, welche wichtige vegetative Lebensfunktionen steuern. Im 
Zusammenhang mit.den Ergebnissen dieser Arbeit lat sich dagegen fiir 
die Gesamtheit aller Konstituenten, welche das Plastidensystem aufbauen, 
schon mehr aussagen. Dieses Plastidom beherrscht weitgehend die Photo- 
synthese und die Zuckerkondensation zu Starke. Im Zusammenhang mit 
der in dieser Arbeit niedergelegten lichtmikroskopischen Strukturanalyse 
an den embryonalen Proplastiden kann gesagt werden, daf sowohl im 
Stromaplasma als auch im Plasma des Granums verschiedene elementare 
Konstituenten enthalten sein miissen, welche ein System sui generis dar- 
stellen und etwa folgende Funktionen steuern.. 

1. Elementare Konstituenten, welche im Stromaplasma lokalisiert sind. 
Sie befahigen das Stromaplasma zur Starkebildung aus Zucker. 

2. Elementare Konstituenten, welche den Plastiden die potentielle 
Fahigkeit zur Pigmentbildung und zur Metamorphose verleihen. Diese 
Konstituenten miissen im Plasma des Granums und des Stromas lokali- 
siert sein. 

5. Elementare Konstituenten, welche die Plastiden im somatisch diffe- 
renzierten Zustand befahigen, die Photosynthese durchzufiihren. 

Welche Steuerungszentren sonst noch in den Plastiden lokalisiert sind, 
1aRt sich zur Zeit nicht aussagen. 

Auch die Chondriosomen, welche Perner (1952a, b, 1953), Perner 
und Pfefferkorn (1953) naher bearbeitet haben, sind plasmatischer 
Natur. Auch sie sind ein kontinuierliches Organellsystem und vermehren 
sich durch Teilung. Wir miissen in Zukunft alle auffindbaren Elementar- 
konstituenten in den Chondriosomen als Chondriom zusammenfassen. 

Die Sphirosomen (Dangeard 1919) sind nach den Untersuchungen von 
Perner (1952, 1953) ebenfalls plasmatischer Natur. Sie sind mit den in der 
friiheren Literatur als Mikrosomen bezeichneten Gebilden identisch und 
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heben sich bei Dunkelfeldbetrachtung besonders gut hervor. Nachdem 
Perner (1952) den Nachweis erbringen konnte, daft sie den Sitz der Cyto- 
chromoxydase darstellen, kénnen wir mit grofer Wahrscheinlichkeit an- 
nehmen, daft auch sie aus elementaren Konstituenten aufgebaut sind, 
welche unter dem Begriff Sphaerom zusammengefaft werden. 

So muff der Gesamtaspekt. einer embryonalen Pflanzenzelle auf Grund 
der neueren Befunde revidiert werden. In Abb. 25 ist das Bild einer em- 
bryonalen Pflanzenzelle schematisch nach dem miigeteilten Stande der For- 
schung dargestellt. Der Ubersichtlichkeit halber ist das Vakuom nicht ein- 
gezeichnet. Alle lichtmikroskopisch nachweisbaren plasmatischen Struk- 

turen dagegen haben 

| dabei eine Beriicksich- 
Sph tigung gefunden. 

| Werden die Ergeb- 








nisse der vorliegenden 
Arbeit so in das Ge- 
samtbild der Zelle ein- 
geordnet, so ist die 
Auseinandersetzung 
zwischen der Schim- 
perschen Auffassung 
und der Auffassung 
Guilliermonds und 
seiner Schule, also 
kurz gesagt die Auf- 
fassung der Chon- 
driosomentheoretiker, 
ein _untergeordnetes 
Problem. Es geht da- 
bei um die Frage, ob 
die Plastiden ein selb- 
Abb. 25. Die schematische Darstellung einer embryo- St&ndiges Duplikan- 
nalen Pflanzenzelle. Das Vakuolensystem ist nicht ein- tensystem oder ob die 
gezeichnet. N: Nukleolen; Chr: Chromomeren; Plastiden und Chon- 
F: Chromonema; P: Proplastiden; Ch: Chondrioso- driosomen entwick- 
men; Sph: Spharosomen. lungsgeschichtlich 
identisch sind. 

Die Theorie des 
Ursprungs der Plastiden aus den Chondriosomen ist auf Grund folgender 
Beobachtungen aufgestellt worden: 

1. Chondriosomen und Plastiden sind in der erwachsenen Pflanzenzelle 
sehr verschieden, in der embryonalen und postembryonalen Zelle kénnen 
beide Elemente in ihrer Form und Groéfe sehr ahnlich sein. 

2. Bei der Analyse von jugendlichen Zellen, welche mit chromsidure-. 
bichromat- oder essigsaurehaltigen Fixiermitteln fixiert sind, ist ein struk- 
tureller Unterschied zwischen den Proplastiden und den Chondriosomen 
nicht mehr zu beobachten. 
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Mehr ,,Beweise“ fiir die Richtigkeit der Chondriosomentheorie der 
Plastidenentstehung haben die Autoren, welche sich fiir diese Auffassung 
aussprachen, nicht erbringen kénnen. Wenn man die Bilder von Lewitzky 
(1910, 1911) und Guilliermond (1933) betrachtet, so hat man unbedingt 
den Eindruck, da hier als Chondriosomen einmal Proplastiden und das 
andere Mal wirkliche Chondriosomen gemeint sind. 

Die in der Literatur angefiihrten Griinde, welche fiir den Ursprung der 
Plastiden aus den Chondriosomen sprechen, lassen sich heute nicht mehr 
zwingend aufrechterhalten. Die verfeinerte Strukturanalyse des Chon- 
drioms und der Plastiden hat gezeigt, daf hier so grofe und konstante 
Strukturunterschiede bestehen, dal? von einer Identitat der beiden Systeme 
nicht die Rede sein kann. 

So werden in dieser Arbeit die Ergebnisse von Noack (1921) u. a. wei- 
ter gefestigt und dadurch die Schimpersche Lehre von der Kontinuitiit 
der Plastiden aufs neue bestatigt. Mikrochemische Analysen werden in 
Zukunft noch zu zeigen haben, daf Proplastiden und Chondriosomen 
grundverschiedene Elemente der Zelle sind. 

SchlieRlich ist noch eine neue Hypothese zu diskutieren, welche von 
de Rezende-Pinto (1948 a, b, c; 1949; 1952) recht bestimmt vertreten 
wird. De Rezende-Pinto steht auf dem Standpunkt, daft die Plastiden 
im Sinne Schimpers ein eigenes Organellsystem darstellen, er hat aber 
im Hinblick auf die Struktur der somatischen Plastiden ganz eigene und 
neue Vorstellungen. Er glaubt, dai die embryonale Phase der Plastiden, die 
er ..Proplasten“ nennt, von den Chondriosomen zu trennen sei. Die primi- 
ren Grana bleiben ihm bei seinen Methoden unbekannt. Diese Proplasten 
enitwickeln sich zunachst zu Leukoplasten, welche Starke bilden kénnen. 
Das sind wohl die amyloplastischen Proplastiden in dieser Arbeit. Uber 
Amylo-Chloroplasten entwickelt sich dann der typische Chloroplast. 

Der fertige Chloroplast soll nicht lamellar, sondern nematisch gebaut 
sein. Ein bandférmiges ,,Chloroplastonema™, welches ahnlich wie die 
Chromonemata des Zellkerns abwechselnd aus nicht doppelbrechenden 
Zwischenstiicken und doppelbrechenden Granascheibchen besteht, ist nach 
dieser Auffassung im Chloroplastenstroma schraubig angeordnet. Beim 
Ergriinen der Amyloplasten soll nach de Rezende-Pinto das Chloro- 
plastonema vom Cytoplasma gebildet werden. Dazu muft folgendes be- 
merkt werden: 

Daf de Rezende-Pinto die primaéren Grana nicht gesehen hat, ist 
ein methodisches Problem, welches in der vorliegenden Arbeit aufgezeigt 
ist. Ein nematischer Bau der Chloroplasten im Sinne dieser Chloroplasto- 
nema-Hypothese lat sich auBer in den Arbeiten de Rezende-Pintos 
nicht in der umfangreichen Literatur belegen. Die Arbeiten Menkes (1938, 
1943) iiber die optischen Eigenschaften der Chloroplasten, die nachgewie- 
sene Geldrollenstruktur des Granabaues (Strugger 1951) sowie die im 
Phasenkontrastmikroskop erwiesene Lamellenstruktur des Chloroplasten 
(Strugger 1947) sprechen grundsatzlich gegen diese Auffassung. Auch die 
neuesten elektronenmikroskopischen Befunde von Steinmann (1952) be- 
staitigen den lamellaren Aufbau der Chloroplasten. Die angebliche Be- 
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teiligung des Cytoplasmas ist so problematisch. da jeder Kenner der 
Materie aus den tatsichlichen Angaben de Rezende-Pintos keinen 
zwingenden Beweis fiir diese Behauptung entnehmen kann. 

Weitere Forschungen sollen in dieser Richtung sicherlich angesetzt wer- 
den. Die Arbeiten de Rezende-Pintos regen dazu an, und darin sehe 
ich augenblicklich ihren Hauptwert. 

Ohne das Erscheinen meiner vorliegenden ausfiihrlichen Arbeit abzu- 
warten (meine Publikation 1950 ist eine vorlaufige Mitteilung), haben sich 
Heitz und Maly (1953) mit dem Problem der Proplastiden und ihrer Ent- 
wicklung zum fertigen Chloroplasten an dem von mir gewahlten Haupt- 
objekt beschaftigt. Als Methodik verwenden die beiden Autoren die vitale 
Hellfeldbeobachtung und die vitale fluoreszenzmikroskopische Unter- 
suchung. Daneben wird die von mir 1936 eingefiihrte Vitalfarbung mit 
RhodaminB herangezogen, welche aber nur an annahernd erwachsenen 
Zellen anwendbar ist und daher bei den von Heitz und Maly herange- 
zogenen jungen Geweben aus grundsidtzlichen Griinden heraus versagen 
mufte. In bezug auf das regelmafige Vorkommen eines priméren Granums 
kommen beide Forscher zu Resultaten, welche dieser Arbeit widersprechen. 
Es wird das Vorkommen eines primaren teilbaren Granums in den Pro- 
plastiden kurzerhand negiert. Das ist mir véllig verstandlich, denn mit 
Hilfe der Hellfeldbeobachtung kénnen die primaren Grana erst dann ge- 
sehen werden, wenn sie Pigmente enthalien. Es ist auch in dieser Arbeit 
aufgezeigt worden, da die Proplastiden im pigmentfreien Zustand in vivo 
vollig strukturlos erscheinen, da das primaire Granum nicht gesehen wer- 
den kann. Die intravitale Farbung mit RhodaminB gelingt nach Strug- 
ger (1936) nur an dlteren Zellen. Junge Zellen vermégen das Rhodamin B 
im intakten Zusiande nicht zu speichern, und daher mufte auch die Bestre- 
bung von Heitz und Maly, das primare Granum in postembryonalen 
Zellen vitalfarberisch nachzuweisen, von vornherein ein negatives Resultat 
ergeben. 

Was fiir die Hellfeldbeobachtung gilt, ist auch in gleichem Umfang fiir 
die fluoreszenzmikroskopische Analyse des primaren Granums ausschlag- 
gebend. Im véllig pigmentfreien Zustand kann mit Hilfe des Fluoreszenz- 
mikroskops gewiff ein primares Granum nicht gesehen werden. Ergriint 
das Proplastid, so konnten auch in Ubereinstimmung mit den Ergebnissen 
der vorliegenden Arbeit Heitz und Maly die starke Fluoreszenz des pri- 
miaren Granums feststellen (vgl. Abb. 13, 15, 16 in der Arbeit von Heitz 
und Maly). Es besteht sonach kein Zweifel, da das Granum ein Ort ver- 
starkter Chlorophyllanreicherung ist. Eine Differenz ergibt sich aber in 
der Frage, ob auch das Stroma im jugendlichen Chloroplasten Chlorophyll 
fiihren kann. Diese Frage ist auch fiir den erfahrenen Fluoreszenzmikro- 
skopiker bei der Kleinheit der Objekte und bei den komplizierten Verhialt- 
nissen selbstleuchtender Strukturen sehr schwer mit Sicherheit zu entschei- 
den, und Heitz und Maly geben ihrer Unsicherheit an einigen Stellen 
ihrer Arbeit auch einen deutlichen Ausdruck. Die Frage, ob das Chloro- 
phyll im Stroma ebenfalls gebildet werden kann, ist auch nach der Arbeit 
von Heitz und Maly noch als unentschieden zu betrachten. Mit Sicherheit 
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kann aber gesagt werden, daft die Grana auch beim Ergriinen die-Pigmente 
in héherer Konzentration fiihren. Auf Grund von fluoreszenzoptischen Be- 
funden die Existenz eines primaéren Granums in nicht pigmentierten Pro- 
plastiden zu bezweifeln, ist aber methodisch nicht zulassig. Das zeigt klar 
die vorliegende Arbeit. 

Ich habe deshalb fixierungscytologische Methoden angewandt, weil die 
Vitalanalyse dabei versagte. Die vorliegende Arbeit zeigt an einem um- 
fassenden Untersuchungsmaierial, welches inzwischen noch auf weitere 
Pflanzen ausgedehnt wurde, dafi die Proplastiden ein kontinuierliches 
Strukturelement fiihren, welches nicht neu im Stroma entsteht, sondern sich 
durch Teilung vermehrt. Damit ist aber die Kritik von Heitz und Maly 
in ganz wesentlichen Punkten als iiberholt anzusehen. 

Wenn Heitz und Maly meine Ergebnisse an Helodea aus dem Jahre 
1936 mit meiner vorlaufigen Mitteilung aus dem Jahre 1950 iiber Agapan- 
thus und andere Pflanzen vergleichen, so muff ich die Feststellung machen, 
daf bei diesem Vergleich leider von den beiden Autoren ein Unterschied 
zwischen den Objekten iibersehen wurde. Ich habe 1936 an etiolierten 
Blattern von Helodea den Ergriinungsvorgang erstmalig studiert. 1950 und 
in der vorliegenden Arbeit wird das normale Entwicklungsgeschehen 
beschrieben. Ich weift inzwischen, daf etiolierte Plastiden andere Verhalt- 
nisse aufweisen als normale Plastiden. Dariiber wird eine ausfiihrliche 
Arbeit von Béing in der nachsten Zeit erscheinen. Im iibrigen kann ich 
schon mitteilen, daf{ in den Urmeristemen auch anderer Angiospermen die 
Proplastiden ein teilbares primires Granum fiihren, dafi Perner in nach- 
ster Zeit der Offentlichkeit Mikrophotographien vorlegen wird, in denen 
das primaire Granum von Leukoplasten und Proplastiden mit Hilfe der 
Phasenkontrastmikroskopie belegt wird, und daft ferner in einer Arbeit 
von Bartels die Granafiihrung der Leukoplasten unter Beweis gestellt 
wird und schlieBlich Kaja in einer Arbeit die Kontinuitaét der Grana- 
struktur bei den Moosen untersucht und bewiesen hat. 

Boing hat an Helodea den Teilungsvorgang des primaren Gra- 
nums in vivo verfolgen kénnen. Diese Arbeiten werden bald erscheinen. 


Zusammenfassung der Ergebnisse 


1. Vitaluntersuchungen an jiingsten und Alteren Blattern von Agapan- 
thus umbellatus wurden an Mesophylizellen durchgefiihrt und ergaben 
folgende Befunde: 

Die Proplastiden sind in den jiingsten Blattern stark mit Starke be- 
laden. Die Stairkekérner sind von einem plasmatischen Stroma ein- 
gehiillt. Zwangsformen sind durch die oft groften Starkekorneinschliisse 
die Regel. In der basalen, véllig weiffen Zone junger gréferer Blatter sind 
die Proplastiden stairkefrei. Ihre Form ist einem standigen amdboiden 
Wechsel unterworfen. Im Stadium des ersten Ergriinens sind die Proplasti- 
den noch améboid. Das Chlorophyll tritt in kleinen Einschliissen des Siro- 
mas in Erscheinung, welche in Einzahl, Zweizahl oder Mehrzahl in vivo in 
solchen ergriinenden Plastiden sichtbar sind. Die Lokalisation des Chloro- 
phylls in diesen Granascheibchen ist auch fluoreszenzoptisch nachzuweisen. 











164 S. Strugger 
Die Chondriosomen sind in Form und Gréfe von den Proplastiden 
stark verschieden. 


2. Untersuchungen mit Hilfe der Vitalfarbung mit Rhodamin B liefen 
intra vitam erkennen, daft die Proplastiden in den nicht ergriinten Blatt- 
zonen der Basis alterer Blatter aus einem Stroma und aus einem scheibchen- 
férmigen primaren Granum bestehen, welches auch bei Beginn des Ergrii- 
nens den Ort der Pigmentbildung darstellt. 


3. Durch Fixierung mit 2%iger Osmiumsaure und durch Einbettung in 
Paraffin wurden Schnitiserien durch junge Blatter angefertigt. Eine Fiar- 
bung mit Viktoriablau, Safranin T, Rosanilin, Fuchsin, Pyronin und ins- 
besondere Siurefuchsin nach Altmann ist geeignet, das Stroma schwach 
und das primaére Granum stark gefirbt hervorzuheben, so daft der reelle 
Bau der Proplastiden in gefirbten Mikrotomschnitten studiert werden 
konnte. Gleichzeitig brachte die OsO,-Fixation und Farbung mit den ge- 
eigneten Farbstoffen auch eine reelle Darstellung der Chondriosomen. 


4. Die Auswertung der Mikrotomserien, welche wohl erstmalig unver- 
anderte Proplastiden enthielten, ergab folgendes Resultat: 


Im postembryonalen jiingsten Mesophyll sind die Proplastiden selten 
starkefrei. Sind sie amyloplastisch, so werden die Starkekérner eindeutig 
von einem plasmatischen Stroma umhiillt. An einer Stelle ist regelmabig 
ein scheibchenférmiges, sehr stark mit Kernfarbstoffen farbbares Granum 
zu sehen. Fiihren sie keine Starke, so sind sie meist chondriosomendhnlich 
spindelférmig, aber gréRer als die typischen Chondriosomen und fiihren 
im schwach farbbaren Stroma immer in Einzahl ein stark farbbares pri- 
mires Granum. Die kleineren Chondriosomen lassen niemals einen solchen 
Einschlu8 erkennen. 


In der weifen Streckungszone sind die Proplastiden améboid und lassen 
regelmaftig ein primares Granum als rundes Scheibchen erkennen. 


In der ersten Ergriinungszone bleiben die Proplastiden zunachst amé- 
boid und monogranular. Dann setzt spiter eine Vermehrung der primiaren 
Grana ein. Innerhalb der Streckungszone und der postembryonalen Zone 
der Blatter konnte einwandfrei eine Teilung der Proplastiden beobachtet 
werden. Sie geht regelmaftig so vor sich, daft das scheibchenférmige pri- 
mire Granum identisch reproduziert wird. Ist die Verdoppelung vollzogen, 
so weichen die Tochterscheibchen auseinander und es schniirt sich allmahlich 
das Stroma ein. Es entstehen so Tochterproplastiden mit véllig gleichem Bau. 
Bei der Zellteilung konnte erneut in vivo die relativ gleichmafige Vertei- 
lung der Proplastiden an den Zellpolen bei der Anaphase bestatigt werden. 


5. Alle Ergebnisse dieser Arbeit sprechen entschieden gegen den Ur- 
sprung der Plastiden aus den Chondriosomen. Proplastiden und Chondrio- 
somen sind in den jiingsten Blattzellen grundverschieden gebaut und haben 
auch verschiedene Funktionen. Die Kontinuitatstheorie von Schimper 
wird dadurch erneut bestitigt. 


6. Da die Fixiermittel fiir die Konservierung der Chondriosomen, die 
.méthodes mitochondriales* der franzésischen Schule, zwar wohl die Um- 
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riRformen der Proplastiden erhalten, aber das primare Granwm. in den 
meisten Fallen zerstéren, ist auch die Ursache fiir die Aufstellung der 
Theorie des Ursprungs der Plastiden aus den Chondriosomen in der vor- 
liegenden Arbeit aufgedeckt worden. Chondriosomen und Proplastiden 
wurden in der Literatur der letzten 50 Jahre standig verwechselt. 

7. In der Diskussion wird die Zellentheorie in Beziehung zu den neuen 
Befunden gebracht. Eine ausschlieBlich karyogenetische Fassung der Zellen- 
theorie mufi heute abgelehnt werden. Eine pangenetische Fassung der 
Zellentheorie wird erértert. Das Bild der embryonalen Angiospermenzelle 
wird revidiert. 
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Tafel I. 


Fig. 1. Proplastiden aus einem sehr jungen, nicht ergriinten Knospenblatt von 
Agapanthus umbellatus. 
Fixation mit 2%iger OsO., Einbettung in Paraffin, Flachenscinitt durch das Meso- 
phyll, Farbung 9 Std. Rosanilin (gesiittigt). 
Eine charakteristische Gruppe von Proplastiden und Chondriosomen in einer 
jugendlichen Mesophylizelle. Die Proplastiden sind die gréferen Gebilde. Ihr 
Stroma, welches schwacher gefarbt ist, zeigt eine wechselnde Umrifform (Amé6- 
boidie). In jedem Proplastid befindet sich das primaire Granum, welches durch 
starkere Farbung hervorgehoben ist. Die faden-, staébchen- und hantelférmigen 
Chondriosomen sind als schwach gefirbte Gebilde neben den Proplastiden zu er- 
kennen. Sie besitzen keinen stark fiairbbaren Einschluf®. 
Objektiv: Apochromat Zeif 120 n. A. 1,30; Photookular 9X Zeif, Griinfilter; 
Miflex, Leica. 


Fig. 2. Proplastiden aus einem jungen, nicht ergriinten Knospenblatt von 
Agapanthus umbellatus. 
Fixation mit 2%iger OsO:, Einbettung in Paraffin, Flachenschnitt durch das 
Mesophyll, Farbung 9 Sid. Rosanilin (gesattigt). 
In der Mitte ein ovales Proplastid aus einer Mesophylizelle mit dem stark gefirb- 
ten primadren Granum, welches in Seitenansicht deutlich als Scheibchen erkannt 
werden kann. Das Stroma dieses Proplastids ist wohl infolge der Fixation leicht 
granuliert, aber wesentlich schwacher farbbar als das primaére Granum. Links 
neben dem Proplastid und oberhalb desselben sind mehrere typische, véllig homo- 
gen erscheinende Chondriosomen zur Abbildung gelangt. Unterhalb des mittleren 
Proplastids ist ein zweites Proplastid zu erkennen, dessen Granum nicht so scharf 
eingestellt war. 
Objektiv Leitz 1/16 Fluoritimmersion n. A. 1,32, 114fach; 


Kompensokular Zeif 15fach; Miflex, Leica. 


Fig. 3. Ergriinendes junges Blatt von Agapanthus umbellatus mit weifer Basal- 
zone, blaf gelbgriiner Mittelzone und griiner Spitzenzone. Flachenschnitt aus der 
soeben erkennbaren blaf gelbgriinen Mittelzone. 
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S. Strugger 








Fixation 2%ige OsOu., Einbettung in Paraffin, Flachenschnitte durch das Mesophyll, 
Farbung Fuchsin 1 : 100, 1 Std. 

Kin langgestrecktes, lappig geformtes Proplastid mit einem primiéren Granum in 

Flachenansicht. Schrig links oben ein zweites Proplastid mit unscharf eingestelltem 

Granum. Daneben redits ein typisches, diplosomenadhnliches Chondriosom, davon } 

schriig nach rechts unten ein zweites hantelférmiges Chondriosom. ' 

Objektiv 1/12 Glimmersion Leitz n. A. 1,30; Okular Leitz 10fach; Griinfilter, Panphot. 
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Fig. 4. Ergriinendes junges Blatt von Agapanthus umbellatus mit weiBer Basal- 
zone, blaf® gelbgriiner Mittelzone und griiner Spitzenzone. Flachenschnitt aus der 
soeben erkennbaren blaRgelben Mittelzone. 

Fixation 2%ige OsOu., Einbettung in Paraffin, Flachenschnitt durch das Mesophyll, 
Farbung Fuchsin 1 : 100, 1 Std. 

In der Mitte ein scharf eingestelltes Proplastid mit einer im Stroma liegenden 
Vakuole. Das primiére Granum ist von der Seite zu beobachten. Oberhalb des 
Proplastids schréig nach rechts und rechts davon diplosomenéhnliche Chondrioso- 
men, schrag links vom Proplastid eine Gruppe von Chondriosomen mit rundlidier 
Gestalt und mit Hantelform. 

Objektiv 1/12 Olimmersion Leitz n. A. 1,50; Okular Leitz 10fach; Griinfilter, Panphot. 


Fig. 5. Amyloplastische Proplastiden aus dem Mesophyll eines jungen, 2 cm langen 
Blattes von Agapanthus umbellatus. 

Fixation 2%ige OsOns, Einbettung in Paraffin, Saiurefuchsinfaérbung nach Altmann. 

Die mit grofen Starkekérnern versehenen Proplastiden sind systrophisch um den 
dunkel gefiarbten Zellkern gelagert. 


Polarisationsmikroskopische Aufnahme, Olimmersion 100fach; Photookular 9fad; 
Miflex, Leica. 


Fig. 6. Amyloplastische Proplastiden aus dem Mesophyll eines jungen, 2 cm langen 
Blattes von Agapanthus umbellatus. 
Fixation 2%ige OsOs, Einbettung in Paraffin, Saiurefuchsinfarbung nach Altmann. 
Das linke Proplastid lat deutlich einen améboiden Stromafortsatz erkennen. 


Polarisationsmikroskopische Aufnahme, Olimmersion 100fach; Photookular 9fach; 
Miflex, Leica. 








Kurze Mitteilung 





Rasche Vakuolen-Kontraktion in Pulmonaria-Bliitenzellen 


Von 


Friedl Weber und Griseldis Kenda 


Aus dem Pflanzenphysiologischen Institut der Universitat Graz 


Mit 2 Textabbildungen 


(Eingelangt am 11. April 1953) 


Kenda u. Weber (1952) haben gezeigt, da die durch Anthozyan rot 
gefarbten Vakuolen der Epidermiszellen der Blumenkrone von Cerinthe 





b 


a 
Abb. 1. Epidermiszelle der Blu- 
menkrone von Pulmonaria rubra. 
a in Wasser, b in verdiinnter 
Schwefelsiure. Vakuole schwarz, 
Plasmasaum punktiert. 





major sich auf Zusatz verdiinnter Schwe- 
felsiure momentan kontrahieren. Diese 
Kontraktion JaBt sich durch Ammo- 
niak riickgangig machen. Cerinthe gehért 
zu der Pflanzenfamilie der Boraginaceen, 
die durch den Besitz fester (bzw. leicht 
fest werdender) Zellsifte ausgezeichnet 
ist. Die Vermutung war naheliegend, da® 
an den Vakuolen auch anderer Boragina- 
ceen auf die gleiche Weise eine rasche 
Kontraktion zu erzielen sein diirfte. Dies 
war besonders von den Vakuolen der Blii- 
tenzellen von Pulmonaria zu erwarten, 
bei denen auch ,,spontan™ eine Kontrak- 
tion eintreten kann (Weber 1933, 1956, 
Hofmeister 1940). Versuche mit den 
Bliiten von Pulmonaria officialis, P. sti- 
riaca, P. rubra haben die Richtigkeit die- 
ser Vermutung erwiesen. 


Wird zu einem abgezogenen Epidermisstreifen der Bliite von Pulmo- 
naria rubra verdiinnte Schwefelsaure (p, 1) zugesetzt, so geht unter den 
Augen des Beobachters momentan eine ruckartige Kontraktion der Vakuole 
vor sich. Die Geschwindigkeit dieser Zusammenziehung steht der des Zell- 
saftes in den Epidermiszellen von Cerinthe nicht nach. Es kontrahiert sich 
dabei nicht nur die Vakuole, sondern der ganze Protoplast, d. h. der wand- 
stindige Cytoplasmasaum bleibt — von der Vakuole mitgerissen — mit ihr 


in Kontakt (Abb. 1). Auf Zusatz von Ammoniak ist der Vorgang reversibel. 
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—S — 














F. Weber u. G. Kenda: Rasche Vakuolenkontraktion in Pulmonaria-Bliitenzellen 175 
Wie Weber (1936) beschrieben hat, befindet sich in manchen Epidermis- 
zellen der Blumenkrone von Pulmonaria 
rubra ein dunkelrot gefarbter Antho- 
zyanophor, der vom lichtrot gefarbten Zell- 
saft umgeben ist. Dringt in solche Zellen 
verdiinnte Schwefelsdure ein, so erfolgt 
eine rasche Kontraktion, und zwar sowohl 
des lichtroten Zellsaftes als auch des 
dunkelroten Anthozyanophors, der da- 
bei kleiner wird (Abb. 2). Es _ liegen 
hier also ganz die gleichen Verhiltnisse 
vor wie bei Cerinthe (Weber u. Kenda 
1953). 

Die Vakuolen der Bliitenzellen nicht 
aller Boraginaceen kontrahieren sich auf 


Abb. 2. Epidermiszelle der Zusatz von stark verdiinnter Schwefel- 
Blumenkrone von Pulmonaria siure. So kann man bei den durch An- 
rubra. a in Wasser, b in ver- thozyan blau_ gefirbten Bliitenzellen 
diinnter Schwefelsiiure. Der von Omphalodes verna unter Saureein- 
Anthozyanophor schwarz, der wirkung zwar eine Verfarbung in Rot 
ihn umgebende Zellsaft grob erzielen, eine Kontraktion der Vakuole 
punktiert, der Cytoplasma- (des Zellsaftes) findet dabei aber nicht 
saum fein punktiert. statt. 
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Referate 


Anderson, N.G.: Studies on Isolated Cell Components, V. The Effects 
of Various Solutions on the Nuclear Envelope of the Isolated Rat 
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In Phosphat-Bicarbonatpuffer enthaltenden, in der Konzentration ab- 
gestuften Rohrzuckerlésungen isolierte Zellkerne sind bei Zimmertempe- 
ratur phasenmikroskopisch nach Behandlung mit Lésungen von KCl, 
NaCl, KsPOs, (0,001—1,0mol., p, 7,0—7,4, MgCle und CaCl (0,001—0,25 mol.) 
auf dadurch auftretende oberflachlichhe Blasen beobachtet worden. Hd6- 
here Zuckerkonzentrationen hemmen die Blasenbildung. Nach Abschatzun- 
gen der Lichtbrechung miissen die Blasen relativ impermeabel fiir Eiweife 
sein, kénnen aber vorher aufgenommene Eiweiffe enthalten. Ein méglicher 
Mechanismus der Blasenbildung wird diskutiert. 


H. H. Pfeiffer (Bremen). 


Leyon, H.: Virus Formation in Chloroplasts. Exp. Cell Res. 4, 362—370 
(1953); 

Leyon, H.: The Structure of Chloroplasts. An Electron Microscopical 
Investigation of Sections. Ibid. 4, 371—382 (1953). 


Die elektronenmikroskopische Priifung lat aus der engen Be- 
ziehung fadiger Elemente des beet yellows virus zu Chloroplasten die 
Méglichkeit folgern, daf& mindestens manche Viruskérper innerhalb von 
Chloroplasten gebildet werden. 

Die andere Arbeit untersucht aufer fragmentierten und ganzen Chloro- 
plasten von Beta sacharifera und Aspidistra elatior auch in Formalin und 
dann OsO, und Cr-Komponenten fixierte und nach Einbetten in Metha- 
crylat dargestellte Schnitte nach Beschattung mit Pd oder Au/Mn 1:1. Es 
werden weder eine besondere Membran noch die sonst verbreiteten 
Grana gefunden; letztere sollen nur LamellenstéRe sein, deren grofe 
Achse normal zu der langen Achse der Chloroplasten gestellt ist. Die Bil- 
der zeigen auch das Vorkommen angehaufter Assimilate inner- und 


auferhalb der Chloroplasten. H. H. Pfeiffer (Bremen). 


Romhanyi, G,: A vesehamsejtek funktionalis és submikrosképos szer- 
kezetérél. Sonderdruck aus: Kisérletes Orvostudomany 1953. 


Epithelzellen der proximalen und distalen gewundenen Tubuli der 
Niere werden nach den polarisationsoptischen Untersuchungen von 
einem micellaren Lipoproteinnetzwerk durchdrungen, dessen Lage, lep- 
tonischer Bau und Funktion bei der von Phosphatase regulierter Filter- 
taitigkeit geschildert werden. Fiir wesentlich wird die molekular-elektrische 
Konfiguration gewisser Teile des Substrats gehalten. (Auf einschlagige Er- 
gebnisse der Kellerschen Schule wird leider nicht eingegangen.) 


H. H. Pfeiffer (Bremen). 


Herausgeber, Eigentitimer und Verleger: Springer-Verlag, Wien I, Mélkerbastei 5. — Fir den Inhalt ver- 
antwortlich: Prof. Dr. Friedl Weber, Graz, Schubertstr. 51, und Prof. Dr. Josef Spek, Rostock, Zoologisches 
Institut. — Druck: Adolf Holzhausens Nfg., Wien VII, Kandlgasse 19-21 

















Protoplasma, Band XLIII, Heft 1—2 





Bei der Schriftleitung sind folgende weitere Arbeiten eingelangt: 


Wohlfarth-Bottermann, K. E., F. Krtiger und K. G. Grell: Protistenstudien 
VI. Die Feinstruktur der Axopodien und der Skelettnadeln von Heliozoen. 
(Zugleich ein Beitrag zur sublichtmikroskopischen Struktur des Protoplasmas) 


Hilmbauer, K.: Zellphysiologische Studien an Euglenaceen, besonders an 
Trachelomonas 


Miliéié, D.: Viruskérper und Zellteilungsanomalien in Opuntia brasiliensis 


Umrath, K.: Uber die elektrische Polarisierbarkeit von Nitella mucronata 
und Nitella opaca 


Freytag, K.: Der submikroskopische Bau der Deckhaare von Lamium 
galeobdolon Crantz 


Saguchi, S.: On the Fundamental Structure of Protoplasm 


Imaizumi, T.: Recherches sur |’expression des facteurs létaux héréditaires 
chez l’embryon de la drosophile. 1. La variation du volume de l’embryon . . 


Imaizumi, T., et Y. Kimoto: Recherches sur l’expression des facteurs létaux 
héréditaires chez l’embryon de la drosophile. II. Les éléments .et les 
propriétés 

Imaizumi, T.: Recherches sur |’expression des facteurs létaux héréditaires 
chez l'embryon de la drosophile. III. La variation de la charge électrique 


Hofmeister, L.: Mikrurgische Untersuchung iiber die geringe Fusionsneigung 
plasmolysierter, nackter Pflanzenprotoplasten 
Diskus, A., und 0. Kiermayer: Die Raphidenzellen von Hemaria discolor 
bei Vitalfirbung 
’ Kinzel, H.: pH-Werte alkalischer Phosphatpufferlésungen 


Krebs, Inge: Beobachtungen tiber das Plasmolyseverhalten von Spirotaenia 
condensata Bréb. 


Kelly, J. W.: Metachromacy in the Eggs of Fifteen Lower Animals. . . . 

Wohlfarth-Bottermann, K. E.: Cytologische Studien I, (Zur sublichtmikro- 
skopischen Struktur des Cytoplasmas und zum Nachweis seiner ,,Partikel- 
populationen*) 

Weber, F.: Kakteen-Virus-Ubertragung durch Pfropfung 

Umrath, K.: Uber das elektrische Potential und den Aktionsstrom von Eier- 
stockeiern von Rana esculenta 

Germ, H.: Plastidenzerfall in den Epidermiszellen von Cephalanthera-Arten 

Gross, P. R.: On the Mechanism of the Yolk-Lysis Reaction 


Badenhuizen, N. P.: Some Observations on Removable Spirals in Scilla 
ovatifolia Bak. 


Pisek, A. und W. Larcher: Zusammenhang zwischen Austrocknungsresistenz 
und Frosthirte bei Immergriinen 


Pfeiffer, H. H.: Vorliufige Versuche iiber die Elastizitit des Atraktoplasmas 
Biebl, R.: Zellwandpermeabilitat einiger Moose 


Secheidl, W.: Vakuolenkontraktion bei vollen Zellsiften an Zwiebelzellen von 
Tulipa silvestris und Colchicum speciosum 





SPRINGER-VERLAG IN WIEN I 
Osterreichische botanische Zeitschrift 


Herausgegeben von 
Zuletzt erschien: L. Geitler, Wien 


Band 100, 4. und 5. (Schlufi-) Heft. Ausgegeben im November 1953) 
Mit 236 Textabb. 242 Seiten. 1953. S 238.—, DM 39.80, $ 9.50, sfr. 40.80 


Inhaltsverzeichnis: Abhandlungen: K. H. Rechinger, Cousinia-Studien. — Mme 
Jacqueline Nicot, Un Helminthosporium saprophyte du sol: Helminthosporium 
spiciferum (Baiy.) nov. comb. — Pierre Fusey, Quelques Diatomées rares ou nou- 
velles de France. — M. Serpette, Note sur une Cyanophycée de la zone supralittorale: 
Symploca atlantica Gow. — G. Georges, Une station francaise de Phyllocardium 
complanatum Korsurxov. — P. Bourrelly et G. Georges, Quelques Algues rares ou 
nouvelles d’un Etang de Rambouillet (Ferme Nationale). — Jean et Genevidve 
Feldmann, Observations sur les Genres Dermocarpa et Dermocarpella (Cyano- 
phyceae). — Marius Chadefaud, Les hyphes 4 anses latérales des Eumycétes et les 
affinités floridéennes de ces Champignons. — P. Bourrelly, Flagellés incolores rares 
ou nouveaux. — P. Guermeur et E. Manguin, Note sur quelques Diatomées rares 
ou nouvelles. — Friedl Weber, Viruskrankes Epiphyllum. — Erhard Schmied, 
Spurenelementdiingung und Wasserhaushalt einiger Kulturpflanzen. — Bruno Mack, 
Untersuchungen an Chrysophyceen IV. Zur Kenntnis von Aydrurus foetidus. — 
F. Ehrendorfer, Systematische und zytogenetische Untersuchungen an europiischen 
Rassen des Achillea millefolium-Komplexes. — Herma Baum-Leinfellner, Erginzende 
Mitteilungen zum Problem der unifazialen Kelchblattspitzen. — Walter Leinfellner, 
Die hypopeltaten Brakteen von Peperomia. — F. Ehrendorfer, Okologisch-geographische 
Mikro-Differenzierung einer Population von Galium pumilum Morr. s. str. — Walter 
Leinfellner, Die ,schildférmigen* Laubblitter von Melaleuca micromera Scuav, — 
Elisabeth Tschermak-Woess und Gertrude Hasitschka, Uber Musterbildung in der 
Rhizodermis und Exodermis bei einigen Angiospermen und einer Polypodiacee. — 
Brigitte Schittengruber, Stomata auf weifen Blattflecken. — F.E. Fritsch, The Annual 
Cycle of a Phormidium-Stratum. — Kurze Mitteilungen: K. H. Rechinger, Beitrige 
zur Kenntnis von Rumex. XI. — Friedrich Ehrendorfer, Galium noricum Eurenpr., 
eine neue Art der Ostalpen. — Lothar Geitler, Das Bewegungsverhalten von Por- 
phyridium cruentum am natirlichen Standort. — Besprechungen. 








SPRINGER-VERLAG / BERLIN - GOTTINGEN - HEIDELBERG 
Lehrbuch der Pflanzenphysiologie 


Soeben erschien: 


II. und Il. Band: Entwicklungs- und Bewegungsphysiologie der Pflanze. 
Von Dr. Erwin Biinning, o. Professor an der Universitit Tiibingen. 
Dritte Auflage. Mit 479 Abbildungen. XII, 539 Seiten. 1953. 

DM 49.60, Ganzleinen DM 54.60 


Die Neuauflage unterscheidet sich wesentlich von der dlteren, die 1948 erschien. Das 

rasche Fortschreiten der Forschung zwang in mehreren Abschnitten zu einer villigen 

Neubearbeitung, ganz besonders gilt das fiir den Abschnitt tiber die inneren Faktoren 

der Differenzierung. Viele Abbildungen sind, teilweise als Ersatz fiir einige der dlteren, 
neu hinzugekommen. 








Laboratoriumsdiagnose 
menschlicher Virus- und Rickettsieninfektionen 


Ein Leitfaden. Von Dr. med. Wilhelm Kléne, Laboratorium der Stiftung zur 
Erforschung der spinalen Kinderlihmung, Universitaitskrankenhaus Ham- 
burg-Eppendorf. Mit 10 Abbildungen. VII, 161 Seiten. 1953. DM 16.80 





Zu beziehen durch jede Buchhandlung 








